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P r o hl á š e ní
Pr o hl aš uji,  ž e  js e m  př e d kl á d a n o u  pr á ci Pr ost or o v á  a  č as o v á   v ari a bilit a  U V  re fle kt a nce  ve  v zt a h u 
s  pr o mě n n ý mi pr ostře dí u r o d u Pi eris  a C oli as v y pr a c o v al s a m ost at n ě a z a p o u žití j e n u v e d e n ý c h pr a m e n ů 
a lit er at ur y. D ál e pr o hl aš uji, ž e pr á c e n e b yl a v y u žit a k zís k á ní ji n é h o n e b o st ej n é h o tit ul u n a t ét o a ni 
ji n é u ni v er zit ě.
St u di e  u v e d e n é  v  t ét o  pr á ci  b yl y  p o d p oř e n y  Gr a nt o v o u  a g e nt ur o u  U ni v er zit y  K arl o v y  G A U K 
7 6 4 3 1 3 / 2 0 1 3 a  G A U K 9 6 4 2 1 6.
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D e cl a r ati o n
I  h er e b y  d e cl ar e  t h at  I  w or k e d  o n  t h esis S p ati al  a n d  te m p or al  v ari ati o n  of  U V  re flect a nce  i n  rel ati o n 
t o  e n vir o n me nt al  f act ors  i n  ge n us Pi eris   a n d C oli as  o n  m y  o w n,  usi n g  o nl y  s o ur c es  m e nti o n e d  i n  t h e 
Bi bli o gr a p h y s e cti o n. M or e o v er, n o d e gr e e, di pl o m a, or disti n cti o n h as b e e n c o nf err e d o n t o m e b ef or e, 
eit h er at t his or i n a n y ot h er u ni v ersit y, f or t h e pr es e nt t h esis w hi c h I a m s u b mi i n g t o t h e C h arl es 
U ni v ersit y.
List e d  st u di es  w er e  s u p p ort e d  b y  e  C h arl es  U ni v ersit y  Gr a nt  G A U K  7 6 4 3 1 3 / 2 0 1 3  a n d  G A U K 
9 6 4 2 1 6.
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P o d ě k o v á ní
N ej pr v e b y c h r á d p o d ě k o v al m é m u š k olit eli K arl u Kl eis n er o vi, m é m u v e d o u cí m u, al e i k a m ar á d o vi. 
A č k oli v  js e m  si  v ě d o m,  ž e  js e m  m n o h o kr át  n e n a pl nil  j e h o  o č e k á v á ní,  o p o z dil  s e  a  v ě n o v al  s e  ji n é 
pr á ci,  b yl  s c h o p e n  m ě  m oti v o v at  k  d alší  pr á ci.  M ěl  js e m  t o  št ěstí  st u d o v at  p o d  j e h o  v e d e ní m  ji ž  o d 
b a k al ářs k é h o st u di a. J e h o cit pr o j a z y k, i n o v ati v ní a  z e vr u b n é ř eš e ní v ě d e c k ý c h ot á z e k mi b u d o u v ž d y 
pří kl a d e m a  m oti v a cí.
D ál e b y c h r á d p o d ě k o v al m ý m k ol e g ů m a s p ol u a ut or ů m, z vl ášt ě p a k P a vl o vi P e c h á č k o vi z a j e h o s k v ěl é 
n á p a d y  a  v ytr v al ost  při  dl o u h ý c h  h o di n á c h  v   m u z ej ní c h  s bír k á c h  při  s b ěr u  d at  a  ps a ní  v ě d e c k ý c h 
p u bli k a cí. Ost at ní v ě d e čtí k ol e g o v é mi b yli v ž d y o p or o u a i ns pir a cí k d alší pr á ci.
D ě k uji  t a k é  c el é  s v é  r o di n ě,  př e d e vší m  r o di č ů m,  kt eří  m ě  p o d p or o v ali  n a  c est ě  z a  m ý mi  s n y  i  př es 
v z d ál e n ost t é m at u v ů či j eji c h z a m ěř e ní a  č ast o sl o žit é r o di n n é sit u a ci.
V n e p osl e d ní ř a d ě d ě k uji K ar olí n ě z a j ejí s n a d b e z m e z n é p or o z u m ě ní, p o d p or u a r a d y. Př est o ž e n e m á m 
vl ast n osti  n ut n é  k  s o ust a v n é  a  i nt e n zi v ní  v ě d e c k é  pr á c e,  K ar olí n a  mi  d o k á z al a  p o m o ct  v  p otl a č e ní 
t ě c ht o n e d u h ů.
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A c k n o wl e d g m e nt s
First  of  all,  I  w o ul d  li k e  t o  e x pr ess  m y  t h a n ks  t o  K ar el  Kl eis n er,  m y  t h esis  s u p er vis or  a n d  fri e n d. 
Alt h o u g h I o e n f ail e d t o m e et all of his d e m a n ds a n d r e q u ests o n ti m e a n d g ot distr a ct e d b y p urs ui n g 
ot h er r es e ar c h i nt er ests, his p ati e n c e a n d e ff orts t o m oti v at e m e al w a ys h el p e d m e t o f o c us a n d n ot 
gi v e u p o n t his pr oj e ct. I h a v e b e e n l u c k y t o st u d y u n d er hi m si n c e m y ti m e as a n  u n d er gr a d u at e. His 
f e eli n g f or l a n g u a g e a n d his i n n o v ati v e a n d c o m pr e h e nsi v e a p pr o a c h t o s ci e nti fi c c h all e n g es will al w a ys 
r e m ai n a n  e x a m pl e a n d a  h u g e s o ur c e of m oti v ati o n f or m e. 
I w o ul d als o li k e t o t h a n k all m y c oll e a g u es a n d c o- a ut h ors, es p e ci all y P a v el P e c h á č e k, f or his o utst a n di n g 
i d e as a n d p ati e n c e d uri n g t h e m a n y h o urs of c oll e cti n g d at a i n v ari o us m us e u ms a n d t hr o u g h o ut t h e 
writi n g pr o c ess a n d t h e i n n u m er a bl e dr a s w e c oll a b or at e d o n. Ot h er s ci e nti fi c c oll e a g u es pr o vi d e d 
m e wit h m u c h- n e e d e d s u p p ort a n d m oti v ati o n f or c o m pl eti n g t his w or k. 
I w a nt t o t h a n k m y f a mil y a n d es p e ci all y m y p ar e nts f or t h eir s u p p ort. e y st o o d b e hi n d m e all al o n g 
t h e w a y as I tri e d t o r e alis e m y dr e a ms a n d g o als, alt h o u g h t h e s u bj e cts w er e o e n o utsi d e t h e s c o p e of 
t h eir i nt er est.
Fi n all y, m y h e artf elt t h a n ks g o t o K ar olí n a f or h er e n dl ess u n d erst a n di n g, s u p p ort, a n d e n c o ur a g e m e nt. 
Alt h o u g h I a m i n c a p a bl e of s yst e m ati c a n d i nt e nsi v e s ci e nti fi c r es e ar c h d u e t o m y n at ur al i n cli n ati o ns, 
K ar olí n a h as al w a ys b e e n t h er e t o h el p m e o v er c o m e o bst a cl es. 
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A b st r a kt
Vl n o v á  d él k a  ultr a fi al o v é h o  z ář e ní  l e ží z a  o bl astí  vi dit el n é h o  s v ětl a, t e d y n a d  (ultr a  = n a d)  fi al o v ý m 
s v ětl e m. T er mí n e m  vi ditel né s větl o  j e mí n ě n o  s p e ktr u m s v ětl a, kt er é  j e vi dit el n é  pr o  čl o v ě k a,  j e h o ž 
s c h o p n ost v ní m á ní s v ětl a j e v  p or o v n á ní s  m n o h a ji n ý mi or g a nis m y v el mi o m e z e n á. Pr ot o j e k o m u ni-
k a c e v  U V sv ětl e čast o p o v a ž o v á n a za skr yt o u, ač k oli v je s  n ej v ětší pr a v d ě p o d o b n ostí d ůl e žit ý m pr v -
k e m v e v nitr o i m e zi dr u h o v é  k o m u ni k a ci r ů z n ý c h or g a nis m ů.
Cíl e m t ét o di z ert a č ní pr á c e j e o bj as nit f u n k c e a r el ati v ní v ý z n a m U V v z or ů s  d ůr a z e m n a s k u pi n u d e n níc h 
m ot ýl ů, a  t o v  k o m pl e x ní p ers p e kti v ě e k ol o gic k é a  e v ol u č ní bi ol o gi e. I př es n e p o pir at el n ý v ý z n a m U V r e -
fl e kt a nc e v  bi ol o gii j e t e nt o j e v n ut n o c h á p at j a k o s o u č ást c el é p al et y s o u vis ejícíc h j e v ů j a k o js o u s v ět el n é 
p o d mí n k y,  o ptic k é  v l ast n osti přír o d níc h  o bj e kt ů  a  vi z u ál ní  a  n er v o v ý  s yst é m st u d o v a n ýc h or g a nis m ů. 
Kr át k á č ást t ét o pr á c e s e t a k é v ě n uj e U V f ot o gr a fii v j ejíc h hist oric k ýc h a  m et o di  c k ý c h s o u visl ost e c h.
V ýsl e d k y pr v ní př e dl o ž e n é st u di e u k á z al y v ý z n a m n ý v zt a h m e zi úr o v ní U V r e fl e kt a n c e a  d v a n á cti g e o-
gr a fi c k o- e n vir o n m e nt ál ní mi pr o m ě n n ý mi u dr u h u Pieris n a pi . M é n ě v h o d n é ži v ot ní p o d mí n k y v e d o u 
k sil n ěj ší U V r e fl e kt a n ci u z mí n ě n é h o dr u h u. D alší m v ýsl e d k e m st u di e j e i zjišt ě ní, ž e úr o v e ň U V r e-
fl e kt a n c e j e p o hl a v n ě s p e ci fi c k á: s a m ci mí v ají c el k o v ě ni žší U V r e fl e kt a n ci n e ž s a mi c e d a n é h o dr u h u. 
D r u h á st u di e u k á z al a, ž e v ari a bilit a t v ar ů U V v z or ů n a kří dl e c h G o ne pter y x r h a m ni k or el uj e s t e pl ot o u, 
sr á ž k a mi a z e m ě pis n o u šíř k o u míst a s b ěr u j e d n otli v ý c h j e di n c ů. Tř etí st u di e a n al y z uj e v zt a h m e zi 1 0 6 
t a x o n y r o d u C oli as , j eji c h pr ef er o v a n ý mi  st a n ovišti  a  o bl ast mi  r o zšíř e ní. D alší  st u di e m a p o v al y  U V 
v z or y u r o d u G o ne pter y x  a Ar asc h ni a  v r á m ci j eji c h pr ost or o v é distri b u c e.
Z á v ěr e m  m ů ž e m e  k o nst at o v at,  ž e  e xist uj e  v zt a h  m e zi  U V r e fl e kt a n cí  kří d el  u st u d o v a n ý c h  dr u h ů 
a  g e o gr a fi c k o- e n vir o n m e nt ál ní mi p o d mí n k a mi v  ni c h ž žijí. U V v z or c e n a kří dl e c h js o u  v ý z n a m n ý m 
pr v k e m v  m ezi dr u h o v é i v nitr o dr u h o v é k o m u ni k a ci d e n ní c h m ot ýl ů. N a ví c s e u k áz al o, ž e  U V vz or y 
m o h o u sl o užit j a k o klí č o v ý z n a k při  r oz p oz n á v á ní dr u h ů, a  n a bí zí s e t e d y j eji c h v y u žití j a k o 
p ot e n ci ál ní c h t a x o n o mi c k ýc h z n a k ů.  U V r efl e kt a n c e j e t a k d ůl ežit ý m pr v k e m v ži v ot ě m n o h a dr u h ů 
m ot ýl ů.
Klí č o v á sl o v a
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A b st r a ct
Ultr a vi ol et ( U V ) m e a ns ‘ b e y o n d vi ol et’ (fr o m t h e L ati n – ultr a  – b e y o nd ), w h er e b y vi ol et is t h e c ol o ur 
wit h hi g h est fr e q u e n ci es i n t h e ‘ visi bl e’ li g ht s p e ctr u m. B y ‘ visi bl e’ w e r ef er t o h u m a n visi o n b ut it m ust 
b e t a k e n i nt o a c c o u nt t h at h u m a n vis u al p er c e pti o n is i n c o m p aris o n t o m a n y ot h er or g a nis ms r at h er 
li mit e d i n t er ms of w a v el e n gt hs it c a n p er c ei v e. is is w h y c o m m u ni c ati o n i n t h e U V s p e ctr u m is of-
t e n c all e d hi d d e n, alt h o u g h it m ost li k el y pl a ys a  v er y i m p ort a nt r ol e i n t h e c o m m u ni c ati o n of v ari o us 
ki n ds of i nf or m ati o n a m o n g a  wi d e v ari et y of or g a nis ms. 
e  ai m  of  t h e pr es e nt  t h esis is t o el u ci d at e  t h e f u n cti o ns a n d  r el ati v e i m p ort a n c e of  U V  p a er ns 
m ai n l y i n L e pi d o pt er a fr o m a  h olisti c e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y p ers p e cti v e. U V r e fl e ct a n c e c a n -
n ot b e st u di e d i n is ol ati o n: i m p ort a nt i nt er a cti o ns a m o n g s e v er al ot h er v ari a bl es s u c h as li g ht c o n -
diti o ns, g e n er al o pti c pr o p erti es of n at ur al o bj e cts, t h e vis u al s yst e m, a n d si g n al pr o c essi n g ar e t h us 
dis c uss e d as w ell, b ut a n  o v er all e m p h asis o n U V r e fl e ct a n c e is m ai nt ai n e d t hr o u g h o ut. M or e o v er, 
t his w or k als o bri e fl y t o u c h es u p o n t h e hist ori c al d e v el o p m e nt of U V p h ot o gr a p h y a n d its m et h o d -
ol o gi c al b a c k gr o u n d.
e fi rst stu d y tr a c es a si g n ifi c a nt li n k b e tw e e n U V r e fl e ct a n c e l e v els a n d tw el v e g e o g r a ph i ca l a n d e nv i-
r o n m e nt al f a ct ors i n t h e distri b uti o n of Pieris n a pi , w h er e it t ur ns o ut t h at l ess s uit a bl e c o n diti o ns pr e-
di c t a str o n g er U V r e fl e ct a n c e. M or e o v er, m al es a n d f e m al es of t his s p e ci es si g ni fi c a ntl y di ff er i n t h eir 
l e v els of  U V r e fl e ct a n c e.  e  s e c o n d st u d y d e m o nstr at es  t h at s h a p e v ari ati o n  of  U V p a er ns  o n  t h e 
f or e wi n gs of G o ne pter y x r h a m ni c orr el at es wit h a  n u m b er of l ar g e-s c al e e n vir o n m e nt al v ari a bl es, n a m e-
l y t e m p er at ur e, pr e ci pit ati o n, a n d l atit u d e. e t hir d st u d y a n al ys es t h e ass o ci ati o n b et w e e n 1 0 6 t a x a 
of C oli as  a n d t h eir pr ef err e d h a bit at a n d ar e a of distri b uti o n. F urt h er st u di es t h e n m a p U V p a er ns i n 
g e n er a G o ne pter y x a n d Ar asc h ni a wit hi n t h eir s p ati al distri b uti o n .
Vari ati o n i n t h e l e v el of U V r e fl e ct a n c e a n d U V p a er n s h a p e is si g ni fi c a ntl y li n k e d wit h l ar g e-s c al e e n-
vir o n m e nt al f a ct ors wit hi n st u di e d s p e ci es. U V p at c h es m a y t h us pl a y a si g ni fi c a nt r ol e i n i ntr as p e ci fi c 
a n d /or i nt ers p e ci fi c c o m m u ni c ati o n of b u er fli es. F urt h er m or e, b e c a us e it h as b e e n d e m o nstr at e d t h at 
U V p att er ns ar e a n i m p ort a nt f a ct or i n s p e ci es i d e ntifi c ati o n, it is pr o p os e d t h at t h e y c a n a n d s h o ul d b e 
us e d as a  pr os p e cti v e  t a x o n o mi c al tr ait. B as e d o n t h es e st u di es, w e c a n c o n cl u d e t h at U V r efl e ct a n c e 
pl a ys a n  ess e nti al r ol e i n t h e lif e of l e pi d o pt er a n s p e ci es. 
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P a r t 1
2
I nt r o d u cti o n
Bi ol o gists ar e p h ysi c all y h a n di c a p p e d. I n c o m p aris o n wit h t h e or g a nis ms t h e y st u d y, t h eir s e ns es ar e 
us u all y r at h er li mit e d. T hi s is m os t c ert ai nl y t he c as e o f visi o n , w h er e b y t he st u dy o f a ni m a l visi o n 
b e g a n q uit e e arl y a n d r e v e al e d a   n u m b er of u n e x p e ct e d p h e n o m e n a . P er h a ps t h e  m ost i nt er esti n g a n d 
l e ast e x pl or e d as p e ct of visi o n h as t o d o wit h t h e p art of t h e el e ctr o m a g n eti c s p e ctr u m t h at is n or m all y 
i n visi bl e t o h u m a ns b ut m ost ot h er or g a nis ms ar e vis u all y s e nsiti v e t o – t h e ultr a vi ol et ( U V ) p art of t h e 
li g ht s p e ctr u m. 
B e c a us e U V r efl e ct a n c e is oft e n t h e f u n cti o n of str u ct ur al el e m e nts of b o di es a n d d o es n ot pl a y 
a  f u n cti o n al r ol e, U V p er c e pti o n is r at h er s e p ar at e a n d disti n ct. U V vis u al s e ns ors ar e fr e q u e nt-
l y s h a p e d b y  e v ol uti o n  a n d  ar e  t h us i m p ort a ntl y li n k e d t o t h e e n vir o n m e nt  i n w hi c h  a  p arti c ul ar  or g a n -
is m li v es. A cr u ci al  f e at ur e of  U V  li g ht is ‘ h o w c ol o ur  a n d  ot h er  pr o p erti es  of  li g ht’ a p p ear t o or ga nis ms. 
T h e ‘vis ual m e rk w elt’  ( p erce pt ual w orl d)  of  an   or ga nis m  i ncl u d es f our  ba sic as pects  ( Sil b er gli e d 
1 9 7 9)  a n d this  t h esis is str uct ur e d s o as t o f oll ow  t h e se q u e nc e  of nat ural pr oc ess es  i n w hic h  U V  si g nals ar e  
f or m e d, tra ns mitt e d, a n d p erc e pt uall y  pr oc ess e d,  t hat is: 
1) Li g h t e n vir o n me nt: t h e s p e ctr al q u alit y a n d q u a ntit y of li g ht v ar y a cr oss ti m e a n d s p a c e.
2) O ptic al pr o perties of n at ur al o bjects:  li g ht c a n b e r e fl e ct e d, a bs or b e d, or tr a ns mi e d.
3) Vis u al s yste m:  li g ht c a n b e r efr a ct e d, filt er e d, a n d a bs or b e d. O pti c al pr o p erti es of a  p arti c u-
l ar  e y e  ( m ai nl y  r e c e pt or  pi g m e nts)  d et er mi n e  t h e  i nf or m ati o n  t h at  is  tr a nsf err e d  i n  t h e
f or m of  a n  el e ctri c al si g n al t o t h e br ai n.
4) Ce ntr al ner v o us s yste m pr ocessi n g of U V vis u al i nf or m ati o n i ncl u di n g t he br ai n:  H o w t h e w orl d
a p p e ars t o a n  or g a nis m d e p e n ds o n t h e w a y i n w hi c h its br ai n pr o c ess es a n d i nt er pr ets t h e
i nf or m ati o n s e nt t o vis u al r e c e pt ors. e vis u al s yst e m a n d t h e br ai n ar e k e y f a ct ors i n d e-
t er mi ni n g a n  or g a nis m’s a bilit y t o p er c ei v e a s p e ci fi c s p e ctr al r a n g e, i n cl u di n g U V li g ht. T o
u n d erst a n d h o w t h e w orl d a p p e ars t o a n  or g a nis m, w e m ust t h er ef or e u n d erst a n d its vis u al
w orl d a n d t a k e i nt o a c c o u nt all a v ail a bl e i nf or m ati o n a b o ut t h at s p e ci es a n d its t ot al c ol o ur
visi o n s yst e m. It m a k es n o s e ns e t o c o nsi d er visi o n i n U V as a  c o m pl et el y s e p ar at e s u bj e ct.
e f oll o wi n g t h esis c o nf or ms t o t h e str u ct ur e o utli n e d a b o v e a n d m ostl y f o c us es o n o pti c al pr o p erti es 
of n at ur al o bj e cts: b u er fl y U V p a er ns a n d t h eir pr o p erti es. 
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1  Li g ht e n vi r o n m e nt: U V a s a  v a ri a bl e
To st art d e ali n g wit h U V li g ht i n t h e c o nt e xt of bi ol o g y, o n e m ust first of all u n d erst a n d t h e f a ct ors w hic h 
alt er t h e c h ar a ct eristics of U V li g ht. e pr o c ess of dis c o v er y of U V r a di ati o n st art e d i n 1 6 1 4, w h e n A n -
g el o  S al a  n otic e d  a n d  d o c u m e nt e d  t h at  s u nli g ht  t ur n e d  sil v er  nitr at e  cr yst als  bl a c k.  I n  1 8 0 1,  G er m a n 
p h ysicist J o h a n n Wil h el m Ri er o bs er v e d t h at i n visi bl e r a ys j ust b e y o n d t h e vi ol et e n d of t h e s p e ctr u m 
w er e es p e ci all y e ff e cti v e at d ar k e ni n g p a p er s o a k e d i n sil v er c hl ori d e. H e c all e d t h e m ‘ d e oxi di zi n g r a ys’ t o 
e x pr ess t h eir c h e mic al r e a cti vit y a n d t o di ff er e nti at e t h e m fr o m t h e ‘ h e at r a ys’ at t h e ot h er e n d of t h e visi -
bl e s p e ctr u m. Wit h t his o bs er v ati o n, t h e e xist e nc e of U V r a di ati o n, its pr o p erti es a n d its r el ati o ns hi p wit h 
s u nli g ht w er e gr a d u all y est a blis h e d ( H o c k b er g er, 2 0 0 2). A  m aj or br e a kt hr o u g h t h e n c a m e wit h p h ot o n 
p h ysics i n 1 8 6 5, w h e n M a x w ell pr o p os e d a t h e or y a c c or di n g t o w hic h li g ht a n d s o u n d ar e p art of a l ar g er 
s p e ctr u m of e n er g y wit h w a v e-li k e pr o p erti es. H e c all e d t h e m el e ctr o m a g n etic w a v es.
N o w a d a ys, ultr a vi ol et li g ht is d e fi n e d as el e ctr o m a g n etic r a di ati o n of w a v el e n gt hs b et w e e n 1 0 a n d 4 0 0 n m 
d es cri b e d as fi el d r at h er t h a n p articl es ( H o bs o n, 2 0 1 3). e dis c ussi o n o v er t h e w a v e – p articl e d u alit y of 
li g ht is, h o w e v er, o n g oi n g a n d t h e p h e n o m e n o n is still n ot f ull y u n d erst o o d (J o h ns e n, 2 0 1 2). at, h o w -
e v er, is n ot cr u ci al f or bi ol o gic al r es e ar c h. A p pr oxi m at el y 1 0 % of o v er all r a di ati o n t a k es t h e f or m of U V 
li g ht a n d o nl y a b o ut 3 % of s u nli g ht r e a c hi n g t h e gr o u n d is of w a v el e n gt hs s h ort er t h a n 4 0 0 n m ( H ai g h, 
2 0 0 7). N e v ert h el ess, t his U V li g ht t h at d o es r e a c h t h e E art h s urf a c e h as m or e e n er g y p er q u a nt u m t h a n 
ot h er s ol ar r a di ati o n ( Lil e y & M c K e n zi e, 2 0 0 6). U V c a n b e s u b di vi d e d i n a  n u m b er of r a n g es, f or e x -
a m pl e U V A ( 3 1 5 n m – 4 0 0 n m), U V B ( 2 8 0 n m – 3 1 5 n m), a n d U V C (1 0 0 n m – 2 8 0 n m). is cl assi fi c ati o n is 
d eri v e d fr o m I S O 2 1 3 4 8 ( T o bis k a & N usi n o v, 2 0 0 7) a n d us e d m ai nl y b y bi ol o gists ( H o c k b er g er, 2 0 0 2). 
Of t h e U V r a di ati o n t h at r e a c h es t h e E art h’s s urf a c e, o v er 9 5 % is i n t h e l o n g er U V A w a v el e n gt hs of U V A, 
wit h a s m all r e m ai n d er i n t h e U V B r a n g e a n d ess e nti all y n o r el e v a nt a m o u nt of U V C ( H ai g h, 2 0 0 7). Of 
t h e v ari o us ki n ds of U V r a di ati o n, U V A r e c ei v e d t h e gr e at est a m o u nt of a e nti o n fr o m bi ol o gists d u e t o 
its dir e ct bi ol o gic al e ff e cts o n or g a nis ms a n d its i m p ort a nc e i n t h eir c o m m u nic ati o n s yst e ms ( Sil b er gli e d, 
1 9 7 9). er e is n ot hi n g s p e ci al a b o ut U V a n d m ost v ert e br at es d o n ot h a v e e y es a d a pt e d t o its p er c e pti o n. 
Wa v el e n gt hs s h ort er t h a n 4 0 0 n m ar e us u all y bl o c k e d b y pi g m e nts i n t h e l e ns a n d t h e c or n e a ( M ai nst er, 
2 0 0 6). H u m a ns l a c k c ol o ur r e c e pt or a d a pt ati o ns f or U V r a ys b ut p h ot or e c e pt ors of t h e h u m a n r eti n a ar e 
s u ffi ci e ntl y s e nsiti v e t o U V A t o all o w p e o pl e l a c ki n g a l e ns t o p er c ei v e it as w hitis h bl u e or w hitis h vi ol et 
( L y nc h et al., 2 0 0 1). F or f urt h er d et ail, s e e C h a pt er 3.
U V li g ht v ari es i n r el ati o n t o ti m e a n d l o c ati o n. It is t h er ef or e ess e nti al t o n ot e t h e f a ct ors w hi c h d e-
t er mi n e t h e c h ar a ct eristi cs of U V li g ht. S p e ctr al q u alit y a n d q u a ntit y of U V li g ht v ar y wit h t h e ti m e 
of t h e d a y, s e as o n, l atit u d e ( M a dr o ni c h et al., 1 9 9 8), altit u d e ( C h a d yši e n e & Gir g ž d ys, 2 0 0 8), a n d m e-
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t e or ol o gi c al c o n diti o ns. U V li g ht is str o n g est at hi g h altit u d es (e v er y 1 0 0 0 m i n altit u d e i n cr e as es t h e 
i nt e nsit y of U V r a di ati o n b y a b o ut 1 1 % ) w h er e th e air l a y er is t hi n n er a n d t h e at m os p h er e t e n ds t o b e 
cl e a n er t h a n at l o w er el e v ati o ns or i n t h e tr o pi cs, w h er e o z o n e c o n c e ntr ati o ns ar e t h e l o w est ( Lil e y & 
M c K e n zi e, 2 0 0 6). I n p ol ar a n d t e m p er at e r e gi o ns, U V r a di ati o n is at its m a xi m u m d uri n g t h e s u m m er 
m o nt hs, w hil e i n t h e tr o pi cs, t h er e is l ess s e as o n al v ari ati o n ( Fit z k a et al., 2 0 1 2). S n o w c o v er i n cr e as es 
U V irr a di ati o n of t h e e art h b y s c a er e d r a di ati o n b y u p t o 1 5 % ( Elis e e v et al., 1 9 9 8). 
e d ail y v ari ati o n of U V li g ht f oll o ws a  p a er n si mil ar t o c h a n g es i n t h e visi bl e p art of t h e li g ht s p e c-
tr u m, w hil e its n o ct ur n al i nt e nsit y d e p e n ds o n t h e l u n ar p h as e. Si n c e l u n ar s p e ctr al r e fl e ct a n c e is l o w er 
i n t h e U V t h a n i n t h e visi bl e p art of t h e s p e ctr u m, n o ct ur n al ill u mi n ati o n c o nt ai ns l ess U V li g ht t h a n 
visi bl e li g ht ( Bi b er m a n et al., 1 9 6 6). F urt h er m or e, di ff er e nt t y p es of cl o u d c o v er m a y bl o c k or e n h a n c e 
U V r a ys. W hil e t hi c k a n d d ar k cl o u ds c a n bl o c k U V r a di ati o n, p u ff y or t hi n-l a y er e d cl o u ds d o n ot ( Eli -
s e e v et al., 19 98 ). O n ha z y da ys, t h e v al u es of U V li g ht r e a c hi n g t h e s urf a c e ca n be as hi g h as o n cl e ar 
d a ys. S o m e cl o u ds m a y e v e n i n cr e as e U V r a di ati o n b y r e fl e cti n g a n d r efr a cti n g s ol ar r a ys or t h e s hi n e 
of t h e s k y b a c k t o t h e gr o u n d ( M ai nst er, 2 0 0 6 ). Wit h d e cr e asi n g visi bl e li g ht i nt e nsit y, t h e g e n er al l oss 
of U V i nt e nsit y is l o w er t h a n of  t h e visi bl e li g ht ( Br o w n & Wils o n, 1 9 5 6 ). T his is d u e t o a s c att eri n g of 
s u n-li g ht off t h e m ol e c ul es of t h e at m os p h er e, a  p h e n o m e n o n c all e d R a yl ei g h s c att eri n g (r e d u cti o n of 
U V h az e b y U V filt ers i n c a m er as). U n d er t h es e c o n diti o ns, U V li g ht c a n t h er ef or e b e c o m e a  m u c h 
m or e i m p ort a nt vis u al f e at ur e i n a s p e cifi c or g a nis m’s e n vir o n m e nt. 
O pti c al pr o p erti es of U V li g ht i n a q u ati c h a bit ats ar e c uri o usl y di ffi c ult t o esti m at e. F or i nst a n c e i n t h e 
c as e of t h e s e a, d u e t o t h e m ol e c ul ar pr o p erti es of w at er a n d s us p e n d e d p arti cl es, as t h e w a v el e n gt h of 
li g ht p e n etr ati n g t h e s e a d e cr e as es, t h e s c a eri n g of p h ot o ns i n cr e as es. e o pti c al p at h o v er w hi c h U V 
li g ht is tr a ns mi e d s h ort e ns i n c o m p aris o n wit h t h e bl u e r e gi o n of t h e s p e ctr u m, a n d t h e v eili n g bri g ht-
n ess si m ult a n e o usl y i n cr e as es ( L yt h g o e, 1 9 7 9). E v e n i n c o ast al w at ers a n d m a n y fr es h w at er h a bit ats, 
w h er e p arti cl es a n d diss ol v e d or g a ni cs us u all y a e n u at e U V A li g ht f urt h er, t h e n u m b er of U V p h ot o ns 
a t m o d er at e d e pt hs r e m ai ns w ell a b o v e t h e vis u al t hr es h ol d of m ost fis h.
M or e o v er,  U V r a di ati o n  o u g ht  b e  vi e w e d  as  a  n o n-st a bl e  or  i n c o nst a nt v ari a bl e  o v er  r el ati v el y s h ort 
ti m e, m ai nl y d u e t o o z o n e d e pl eti o n c a us e d b y h u m a n a cti viti es. D es pit e t h e s u c c ess of t h e M o ntr e al 
Pr ot o c ol, w h os e ai m w as t o r e d u c e o z o n e d e pl eti o n, o v er t h e p ast t hr e e d e c a d es, t h e p h e n o m e n o n is n ot 
f ull y u n d erst o o d a n d t his cli m ati c c h a n g e o v er a r el ati v el y s h ort p eri o d of ti m e m a y alt er t h e distri b uti-
o n of or g a nis ms b y e x p osi n g t h e m t o di ff er e nt l e v els of U V r a di ati o n wit h all t h e a e n d a nt n e g ati v e a n d 
p ositi v e e ff e cts ( H ä d er et al., 2 0 0 7; Willi a ms o n et al., 2 0 1 4; B e c k m a n n et al., 2 0 1 4). All t his s h o ul d b e 
t a k e n i nt o c o nsi d er ati o n i n st u di es of v ari o us or g a nis ms i n t h e c o nt e xt of U V r e fl e ct a n c e.
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2   O pti c al p r o p e rti e s of n at u r al o bj e ct s
B e c a us e i n t h e pr e vi o us c h a pt er w e a v oi d e d a n y dis c ussi o n of or r ef er e n c e t o t h e p h ysi c al n at ur e of 
li g ht, t his c h a pt er is d e di c at e d t o t h e d es cri pti o n of t h e t er ms a n d c o n c e pts m ost fr e q u e ntl y us e d i n 
t h e c o nt e xt of t his t h esis. e y ar e pr es e nt e d wit h o ut a  m at h e m ati c al d es cri pti o n, si n c e t h at is f or o ur 
i nt e nts a n d p ur p os es u n n e c ess ar y. 
e  e xist e n c e  of  a n y  vis u al  p a er n  is  b as e d  o n  a n  i nt er a cti o n  b et w e e n  a  q u a nt u m  el e ctr o m a g n eti c 
fi el d a n d a n  el e ctr o n fi el d ( F e y n m a n, 2 0 0 6). e t h e or y b e hi n d t h es e i nt er a cti o ns is c all e d q u a nt u m 
el e ctr o d y n a mi cs ( Q E D) ( D el Gi u di c e et al., 2 0 0 5). Wit hi n t h e fr a m e w or k of t his t h e or y, all o pti c al 
m e c h a nis ms ar e d es cri b e d b y t hr e e b asi c e v e nts:
1. A p h ot o n g o es fr o m o n e pl a c e a n d ti m e t o a n ot h er pl a c e a n d ti m e.
2. A n el e ctr o n g o es fr o m o n e pl a c e a n d ti m e t o a n ot h er pl a c e a n d ti m e.
3. A n el e ctr o n e mits or a bs or bs a  p h ot o n at a  c ert ai n pl a c e a n d ti m e .
is br o a d d es cri pti o n c a n b e a p pli e d t o all o pti c al m e c h a nis ms. Pr o c ess es s u c h as r e fl e cti o n, r efr a c-
ti o n,  s c a eri n g,  di ffr a cti o n,  a bs or pti o n,  fl u or es c e n c e,  a n d  tr a ns missi o n  c a n  all  b e  d eri v e d  fr o m  t h e 
v ari o us  pr o p erti es  of  p h ot o ns  a n d  el e ctr o ns  ( F e y n m a n,  2 0 0 6).  e  pr o c ess es  m e nti o n e d  a b o v e  ar e 
us u all y c o m bi n ati o ns of t h e a b o v e m e nti o n e d b asi c e v e nts a n d e a c h ot h er r at h er t h a n disti n ct p h e n o m -
e n a, w hi c h is als o w h y a bs or pti o n a n d r e fl e ct a n c e or str u ct ur al a n d pi g m e nt ar y c ol o ur ati o n ar e cl os el y 
r el at e d. Wit h r es p e ct t o U V c o m m u ni c ati o n, t h e t hr e e m ost pr o mi n e nt pr o c ess es ar e a bs or pti o n, r e-
fl e ct a n c e, a n d fl u or es c e n c e. 
A bs or pti o n of el e ctr o m a g n eti c r a di ati o n is t h e w a y i n w hi c h t h e e n er g y of a  p h ot o n is t a k e n u p b y m at-
t er, t y pi c all y b y at o m’s el e ctr o ns. El e ctr o m a g n eti c e n er g y is t h us tr a nsf or m e d i nt o t h e i nt er n al e n er g y 
of t h e a bs or b er, f or i nst a n c e i n t h e f or m of t h er m al e n er g y. S p e ctr al a bs or pti o n is t h e a bs or pti o n of 
a s p e ci fi c w a v el e n gt h, e. g. ultr a vi ol et ( G at es et al., 1 9 6 5). C o m p o u n ds c a p a bl e of s u c h s p e ci fi c a bs or p -
ti o n ar e c all e d pi g m e nts: t h e y ar e t h e b asi c el e m e nts w hi c h f or m c h e mi c al or pi g m e nt ar y c ol o ur ati o n 
( Gr et h er et al., 2 0 0 1). e pr o c ess of a bs or pti o n is als o a  n e c ess ar y pr e c o n diti o n of a n y visi o n, w h er e b y 
visi o n r eli es o n p h ot or e c e pt or c ells ar e tr a nsf or m e d pi g m e nts – c ar ot e n oi ds.
R e fl e ct a n c e  of s urf a c e of a  m at eri al is d e fi n e d as its e ff e cti v e n ess i n r e fl e cti n g r a di a nt e n er g y. R e fl e c-
t a n c e is e x pr ess e d as t h e fr a cti o n of i n ci d e nt el e ctr o m a g n eti c o ut p ut t h at is r e fl e ct e d at a n i nt erf a c e. I n 
ot h er w or ds, it is a s p e ci al a n d m at h e m ati c all y tr a ct a bl e c as e of s c a eri n g ( F e y n m a n, 2 0 0 6). Bi ol o gists 
us e t his t er m t o d esi g n at e a n  o bj e ct’s a bilit y t o r e fl e ct i n ci d e nt li g ht. I n g e n er al, t h er e ar e t w o t y p es 
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of r e fl e ct a n c e, s p e c ul ar r e fl e ct a n c e ( w h er e t h e a n gl e of i n ci d e n c e e q u als t h e a n gl e of r e fl e cti o n) a n d 
t h e m or e r e alisti c L a m b erti a n r e fl e cti o n (s o- c all e d ‘ di ff us e r e fl e cti o n’, w h er e t h e bri g ht n ess of li g ht is 
i n v ari a nt t o o bs er v er’s a n gl e of vi e w). R e fl e cti o n str o n gl y d e p e n ds o n t h e w a v el e n gt h of li g ht, i. e. o n 
its c ol o ur (J o h ns e n, 2 0 1 2). I m p ort a nt f or o ur t o pi c is i nt erf er e n c e, a s p e ci al c as e of r e fl e ct a n c e w h er e 
p h ot o ns i nt er a ct wit h o n e a n ot h er. I n t his pr o c ess, t w o or m or e w a v es of t h e s a m e fr e q u e n c y eit h er 
r ei nf or c e or c a n c el o ut e a c h ot h er, w h er e b y t h e a m plit u d e of t h e r es ulti n g w a v e is e q u al t o t h e s u m 
of a m plit u d es of t h e w a v es w hi c h c o m bi n e. I nt erf er e n c e is t h e m ai n m e c h a nis m b y w hi c h str u ct ur al 
c ol o ur ati o n is f or m e d. P a er ns o n t h e s urf a c es of or g a nis ms ar e t h e pr o d u ct of m ulti pl e r e fl e cti o ns or 
i nt erf er e n c e c a us e d b y t h e str u ct ur e of a ni m al s urf a c e, its l a y ers, a n d e v e n p arti c ul ar or g a n ell es. 
Fl u or es c e n c e is a t w o-st a g e c h e mic al pr oc ess w hic h i n v ol v es t h e a bs or pti o n of li g ht of s h ort er w a v el e n gt h 
b y a c h e mic al fl u or o p h or e, s uc h as a  pr ot ei n or c ar ot e n oi d (e x cit ati o n), f oll o w e d b y t h e r el e as e of s o m e of t h e 
a bs or b e d e n er g y i n t h e f or m of li g ht of l o n g er w a v el e n gt h (e missi o n) ( M ars h all & J o h ns e n, 2 0 1 7). e U V 
r a n g e is o e n t h e e x cit ati o n r a n g e b ut it is n ot t h e o nl y o n e.  Bl u e a n d y ell o w li g ht c a n, t h a n ks t o fl u or esc e nc e, 
als o pr o d uc e y ell o w a n d r e d h u es, b ut fl u or esc e nt is n ot a t o pic r el at e d t o t his t e xt.
A r el at e d pr o c ess is al b e d o, w hi c h als o p ert ai ns t o r e fl e cti vit y of s urf a c es. I n t h e p ast, t h e t er ms r e fl e c-
t a n c e a n d al b e d o w er e us e d i nt er c h a n g e a bl y, b ut a  n e w st u d y ( T ur n er & P arisi, 2 0 1 8) s u g g ests t h at 
a n al ysis of t h e c o n diti o ns a n d ass u m pti o ns u n d erl yi n g e a c h of t h es e t er ms w o ul d h el p us t ell t h e m 
cl e arl y a p art. I n g e n er al, t h e a ut h ors r e c o m m e n d t h at al b e d o b e us e d t o m e as ur e t h e n at ur al r e fl e c-
t a n c e of m ostl y h ori z o nt al s urf a c es i n c o n diti o ns w h er e r e fl e cti o n d o es n ot si g ni fi c a ntl y c h a n g e d uri n g 
t h e d a y. R e fl e ct a n c e, o n t h e ot h er h a n d, s h o ul d b e vi e w e d as a  pr o p ert y of n o n- n at ur al s urf a c es a n d 
n o n- h ori z o nt al  s urf a c e  m e as ur e m e nts  w hi c h  d o  c h a n g e  d e p e n di n g  o n  v ari o us  f a ct ors  i n cl u di n g  t h e 
g e o m etr y of i n c o mi n g a n d r e fl e ct e d irr a di a n c e or t h e i ntri nsi c n at ur e of t h e s urf a c e its elf ( T ur n er & 
P arisi, 2 0 1 8). is q u ali fi c ati o n, h o w e v er, d o es n ot si g ni fi c a ntl y i n fl u e n c e t h e t er mi n ol o g y us e d i n t his 
st u d y or i n bi ol o g y i n g e n er al, b e c a us e t h er e t h e t er m r e fl e ct a n c e is t e n ds t o b e us e d i n t h e st u d y of 
si g n alli n g i n a n  e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y c o nt e xt.
2.1   U V r e fi e ct a n c e
I n g e n er al, t h er e is n ot hi n g s p e ci al a b o ut U V r e fl e ct a n c e (f or m or e o n t his s u bj e ct, s e e C h a pt er 2). U V 
r e fl e ct a n c e h as b e e n f o u n d i n m ost t y p es of si g n alli n g o bj e cts, t h at is, i n o bj e cts w hi c h t e n d t o b e t h e 
s u bj e ct of e v ol uti o n ar y h y p ot h es es. S u c h o bj e cts i n cl u d e bir d pl u m a g e ( B ur k h ar dt 1 9 8 9), pl a nt fr uits 
a n d s e e ds ( B ur k h ar dt, 1 9 8 2; Alts h ul er, 2 0 0 1; Siit ari et al., 1 9 9 9), li z ar d d e wl a p ( Fl eis h m a n et al., 1 9 9 3; 
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Arri b as, 2 0 1 2), s pi d ers ( H eili n g et al., 2 0 0 5; Li m et al., 2 0 0 7; Hsi u n g et al., 2 0 1 9), a n d m ost i m p ort a nt-
l y f or us, als o m ot hs, b u er fli es, a n d ot h er i ns e cts ( P et ers e n et al., 1 9 5 1; Eis n er et al., 1 9 6 9; Sil b er gli e d, 
1 9 7 9).  W e sh o ul d  n ot e  t h at si n c e U V r e fl e ct a n c e  is s o m eti m es vi e w e d  as  a t y p e  of  s c a eri n g,  s o m e 
a ut h ors us e t h e t er m U V s c a eri n g i nst e a d of U V r e fl e ct a n c e ( J o h ns e n, 2 0 1 2; K e m p, 2 0 0 7b ). 
Wit hi n t h e h olisti c a p pr oa c h of t his t h esis, it is i m p ort a nt t o me nti o n L e pi d o pt er a ar e n ot t h e o nl y or -
g a nis ms w hi c h h a v e a n d us e U V p a er ns f or t h eir e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y tr aits. is is als o w h y 
i n t h e f oll o wi n g, w e als o o ff er a  bri ef e x c ursi o n i nt o U V r e fl e ct a n c e a n d its a d a pti v e f u n cti o ns i n bir ds, 
li z ar ds, a m p hi bi a ns, fis h, a n d m a m m als. 
B ir ds pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n t h e vis u al e c ol o g y of ot h er or g a nis ms. e y ar e pr o b a bl y o n e of t h e m ost 
fr eq u e ntl y st u di e d gr o u ps i n c o n n e cti o n wit h U V p a er ns a n d U V si g n alli n g. M aj orit y of r es e ar c h o n 
U V p a er ns i n bir ds f o c us es o n f e at h ers ( St e v e ns & C ut hill, 2 0 0 7), alt h o u g h s e v er al st u di es l o o k e d at 
h or n e d b o d y p arts, s u c h as b e a ks ( J o u v e nti n et al., 2 0 05 ). O v er t h e c o urs e of d e c a d es of st u d y, t h er e 
e m er g e d a  n u m b er of t o pi cs i n t his ar e a, s u c h as t h e r ol e of U V si g n alli n g i n t h e c o nt e xt of i ntr as e x u al 
s el e cti o n a n d s e x u al di c hr o m atis m ( H ast a d et al., 2 0 0 5; C ut hill et al., 1 9 9 9; E at o n, 2 0 0 5; H a us m a n n 
et  al.,  2 0 0 3;  H u nt  et  al.,  2 0 0 1;  J o u v e nti n et  al.,  2 0 0 5;  Al o ns o- Al v ar e z  et  al.,  2 0 0 4;  D o u c et  & M o nt-
g o m eri e, 2 0 0 3; B ur ns & S h ult z, 2 0 1 2), i nt ers e x u al c o m m u ni c ati o n ( Bl ei w eiss, 2 0 0 4; H a us m a n n et al., 
2 0 0 3; M e y er- R o c h o w & S hi m o y a m a, 2 0 0 8; G a m er o et al., 2 0 1 5 ), t h e r ol e of U V p a er ns i n s e x u al r e c-
o g niti o n a n d as a t a x o n o mi c al t o ol ( A n d erss o n & A n d erss o n, 1 9 9 8; H u nt et al., 1 9 9 8), U V p a er n i n 
t h e c o nt e xt of pr e d at or – pr e y d et e cti o n a n d f or a gi n g str at e gi es ( H ast a d et al., 2 0 0 5; C h ur c h et al., 1 9 9 8; 
K oi v ul a & Viit al a, 1 9 9 9; K oi v ul a et al., 1 9 9 7; L y yti n e n et al., 2 0 0 1; M a d d o c ks et al., 2 0 0 1; Siit ari et al., 
1 9 9 9; C h ur c h et al., 2 0 0 1; Viit al a et al., 1 9 9 5; D u g as, 2 0 0 9 ), c o ntr oll e d br e e di n g e x p eri m e nts t o s hif t 
t h e q u alit y of t h e U V p a er n ( Li u et al., 2 0 0 7; D el h e y et al., 2 0 0 6), p h ysi c al a n d c h e mi c al m e c h a nis ms 
u n d erl yi n g  t h e g e n er ati o n  of  U V r e fl e ct a n c e  ( V or o b y e v  & Os ori o,  1 9 9 8;  V or o b y e v  et  al.,  1 9 9 8),  a n d 
m o di fi c ati o n of U V p a er n b y a s hi  i n t h e c o m p ositi o n of ur o p y gi al gl a n d s e cr eti o ns ( D el h e y et al., 
2 0 0 8). M ull e n a n d P o hl a n d ( 2 0 0 8) d es cri b e d t h e r es ults of a st u d y o n t h e e xist e n c e of pl u m a g e r e gi o ns 
wit h hi g h pr o p orti o ns of U V-r e fl e cti v e f e at h ers i n 9 6 8 bir d s p e ci es c o v eri n g t h e v ast m aj orit y of or d ers. 
I n g e n er al, r es e ar c h s h o ws t h at U V p a er ns a n d U V si g n alli n g pl a ys a n i m p ort a nt r ol e i n n e arl y all a vi-
a n f a mili es ( E at o n, 2 0 0 5; B ur ns & S h ult z, 2 0 1 2), b ut r es e ar c h t e n ds t o f o c us o n i nt er- a n d i ntr as p e ci fi c 
c o m m u ni c ati o n i n bir ds ( B e n n e  & C ut hill, 1 9 9 4; St e v e ns & C ut hill, 2 0 0 7). 
Gi v e n t h at m a n y n at ur al o bj e cts s u c h as b ar ks, s oil, or l e a v es h a v e b e e n d es cri b e d as U V n o n-r e fl e cti v e, 
t h e c o ntr ast b et w e e n a n y f o o d it e m a n d its b a c k gr o u n d c o ul d r a pi dl y i n cr e as e. is is als o w h y st u di es 
d e ali n g  wit h  f or a gi n g str at e gi es of  bir ds  c o n cl u d e  t h at U V r e fl e ct a n c e  pl a ys  a n  i m p ort a nt r ol e i n t h e 
d y n a mi cs  of  pl a nt – h ost  p o p ul ati o ns.  O n e  s h o ul d n ot,  h o w e v er,  o v er esti m at e  t h e i m p ort a n c e of  U V 
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li g ht a n d its p er c e pti o n i n c o m p aris o n wit h w a v el e n gt hs visi bl e t o t h e h u m a n e y e, a n d it is cr u ci al t o 
b e a w ar e of n at ur al li g ht c o n diti o ns i n t h e d esi g n of a st u d y ( H o n k a v a ar a et al., 2 0 0 2; Alts h ul er, 2 0 0 1 ). 
M or e o v er,  it is i m p ort a nt t o r el at e t h e vis u al  s e nsiti vit y  of  f or a g ers’ c o n es  t o t h e r e fl e ct a n c e p a er n 
(r e fl e ct a n c e s p e ctr u m) of t h e p ot e nti al f or a g e it e m (C ut hill et al., 1 9 9 9).
I n c o ntr ast  t o a vi a n  st u di es d e ali n g  wit h  U V  r e fl e ct a n c e, i n v esti g ati o ns of  r e ptil e a n d  a m p hi bi a n 
s p e ci es ar e rel ati v el y sc ar c e. e mai n o bj e cts of st u di es i n t his ar e a ar e li z ar ds, wit h j ust a  h a n df ul 
of st u di es o n t urtl es ( R o w e et al., 2 0 1 2; St e ff e n et al., 2 0 1 9) a n d fr o gs ( R i es et al., 2 0 0 8). e f o c us 
of t h es e st u di es is v er y si mil ar t o st u di es o n bir ds: r es e ar c h ers l o o k e d at h o w U V p a er n s f u n cti o n 
as i ntr as p e ci fi c vis u al c o m m u ni c ati o n si g n al a m o n g a r a n g e of s p e ci es of li z ar ds or fr o gs ( St o e hr & 
M c Gr a w,  2 0 0 1;  Fl eis h m a n  et  al.,  1 9 9 3;  St a pl e y  &  W hiti n g,  2 0 0 6;  R i es et  al.,  2 0 0 8;  L e b as  &  M ar -
s h all, 2 0 01 ), h o w v ari ati o n i n U V r e fl e ct a n c e pr o m ot es a r e pr o d u cti v e b arri er b et w e e n t w o p o p ul a -
ti o ns ( or p e & R i c h ar d, 2 0 0 1; F o nt & M oli n a- B orj a, 2 0 0 4), or st u di e d U V p a er ns ’ m ai nt e n a n c e 
f u n cti o n as a p os e m ati c / pr ot e cti v e si g n alli n g ( F o nt et al., 2 0 0 9; G ar ci a et al., 2 0 13 ). I n s e v er al c as -
e s, r es e ar c h ers d es cri b e d a  v ari ati o n i n U V r e fl e ct a n c e wit hi n a s p e ci es (i. e. m or p hs or s u bs p e ci e s) 
c a us e d b y v ari o us e n vir o n m e nt al v ari a bl es, m ai nl y li g ht c o n diti o ns a n d t e m p er at ur e ( or p e, 2 0 0 2; 
M a c e d o ni a, 2 0 0 1 ). M or e o v er, b e c a us e r e ptil e s p e ci es ar e m or e- h a bit at s p e ci fi c it h as b e e n s u g g est e d 
t h at in r e ptil es, t h e c o n fi g ur ati o n of U V p a er n i s li n k e d t o t h e li g ht c o n diti o ns t y pi c al of p arti c ul ar 
( mi cr o) h a bit ats ( Fl eis h m a n et al., 1 9 9 3), t h us r e fl e cti n g t h e a ni m als’ e c ol o gi c al r e q uir e m e nts ( or -
p e & R i c h ar d, 2 0 01 ) . It is t h us cl e ar t h at i n r e ptil es a n d a m p hi bi a ns, t h e r ol e of U V r e fl e c t a n c e is n ot 
y et f ull y u n d erst o o d. is is a est e d b y t h e f a ct t h at i n t h es e cl ass es of a ni m als, U V r e fl e c t a n c e is 
s ai d t o b e p art of a s p e ci es-s p e ci fi c m ulti pl e si g n alli n g c o m pl e x (W hiti n g et al., 2 0 0 6; B o n n a ff é et al., 
2 0 1 8; M arti n et al., 2 0 1 9; R o m er o‐ Di a z et al., 2 0 1 9). 
U V r e fl e ct a n c e i n m a m m als h as n o bi ol o gi c al f u n cti o n b e c a us e m ost m a m m als h a v e eit h er n o or v er y 
li mit e d U V visi o n  (s e e C h a pt er  3 ). er e  ar e  s o m e e x c e pti o ns,  s u c h as  r o d e nts ( J a c o bs et  al.,  1 9 9 1 ), 
m ars u pi als  ( J a c o bs, 1 9 9 2),  a n d  b ats  ( Wi nt er  et  al.,  2 0 0 3 ). N e v ert h el ess,  d es pit e  t h e a bs e n c e  of  U V 
visi o n, s e v er al st u di es d es cri b e d i nt er esti n g p h e n o m e n a c o n n e ct e d t o U V r e fl e ct a n c e i n m a m m als. F or 
inst a n c e, U V r e fl e ct a n c e pl a ys a r ol e i n e n h a n ci n g t h e visi bilit y of s c e nt m ar ks of v ol es, w h er e b y t h e U V 
r e fl e ct a n c e of uri n e m ar ks di ff ers b et w e e n r e pr o d u cti v e c at e g ori es, wit h f or i nst a n c e t h e s c e nt m ar ks 
of m at ur e m al e v ol es b ei n g t h e bri g ht est. T h es e U V c u es ar e als o us e d as f or a gi n g si g n als i n bir ds of 
pr e y,  s u c h as k estr els (s e e C h a pt er 2.1 ), a n d t h e y f u n cti o n as i m p ort a nt vis u al i ntr as p e cifi c c u e s ( P ei c hl 
et al., 2 0 0 5 ). I n m a m m als, U V r e fl e ct a n c e m a y h a v e s o m e hi g hl y s p e ci fi c f u n cti o ns: it is p ossi bl e t h at 
in r ei n d e er, t h eir s e nsiti vit y t o U V r e fl e ct a n c e h el ps t h e m d et e ct t h e w hit e f ur of pr e d at or y p ol ar b e ars 
in a s n o w y l a n ds c a p e ( H o g g et al., 2 0 1 1 ), a n d it h as als o b e e n pr o p os e d t h at it pl a ys a r ol e i n t h e c o m-
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m u ni c ati o n of N e w W orl d fl yi n g s q uirr els ( K o hl er et al., 2 0 1 9). A n ot h er n o n- bi ol o gi c al st u d y pr o p os e d 
t h at U V r e fl e ct a n c e c o ul d b e us e d i n r e m ot e s e nsi n g t o ols wit h a  br o a d s p e ctr al r a n g e t o dis cri mi n at e 
p ol ar b e ars a n d ot h er m a m m als fr o m cl e a n s n o w, b e c a us e a ni m al f ur h as m ar k e dl y l o w r e fl e ct a n c e i n 
c o m p aris o n t o t h e hi g hl y r e fl e cti v e s n o w ( L e bl a n c et al., 2 0 1 6). 
I n i ns e cts, it h as b e e n o bs er v e d t h at s o m e dr a g o n fli es e x hi bit a  w a x- b as e d c ol o ur c h a n g e a n d t h us 
pr o d u c e U V r e fl e cti o n ( H ol m es & K eill er, 2 0 0 2). I nt er esti n gl y, t h e w a x y s e cr eti o n r es p o nsi bl e f or 
t his p h e n o m e n o n v ari es o v er dr a g o n fli es’ lif e a n d is pr o d u c e d o nl y d uri n g s p e ci fi c lif e st a g es, es p e-
ci all y d uri n g m ati n g ( F ut a h as hi et al., 2 0 1 9). I n O d o n at a i n g e n er al, U V r e fl e cti o n m a y b e r el at e d t o 
n u m er o us as p e cts of m at e r e c o g niti o n, i ntr as p e ci fi c c o m p etiti o n, U V pr ot e cti o n, a n d a nti- d esi c c a -
ti o n str at e gi es ( C or b et, 2 0 0 4).
Wit h r es p e ct t o fis h, st u di es r el at e d t o U V r e fl e ct a n c e ar e s c ar c e. Alt h o u g h U V A r a pi dl y s c a ers i n w a -
t er, i n cl e ar a q u ati c e n vir o n m e nts it is pr es e nt i n bi ol o gi c all y us ef ul a m o u nts t o a  d e pt h of at l e ast 1 0 0 m 
( L os e y et al., 1 9 9 9). e str o n g s c a eri n g of U V r a di ati o n s h o ul d pr o d u c e u ni q u e i m a gi n g c o n diti o ns 
i n t h e f or m of v er y bri g ht U V b a c k gr o u n d i n t h e h ori z o nt al vi e w a n d a  m ar k e d v eili n g e ff e ct w hi c h wit h 
i n cr e asi n g dist a n c e o bs c ur es t h e i m a g e. U V r e fl e ct a n c e p a er ns h a v e b e e n d es cri b e d i n h u n dr e ds of 
s p e ci es of fis h es a n d it is g e n er all y b eli e v e d t h at a b o ut 6 0 % of fis h s p e ci es li vi n g i n a  U V-ri c h e n vir o n-
m e nt h a v e U V p a er ni n g ( L yt h g o e, 1 9 7 9; M ars h all, 1 9 9 6). It is w ort h n oti n g t h at all c at e g ori es of fis h 
c ol o urs d es cri b e d b y h u m a ns as, f or e x a m pl e, bl u e, gr e e n, y ell o w, or a n g e, or r e d e xist b ot h wit h a n d 
wit h o ut a  U V c o m p o n e nt. is is a  disti n cti o n w e c a n n ot p er c ei v e a n d it is s u g g esti v e of a f u n cti o n 
t h at r eli es o n U V visi o n ( L yt h g o e, 1 9 7 9). I n fis h, U V p a er ns ar e pr es e nt i n all b o d y r e gi o ns b ut m ost 
fr e q u e ntl y, t h e y ar e f o u n d i n t hr e e p arti c ul ar p arts of t h e b o d y: o n t h e fi ns, t h e h e a d, a n d o n t h e fl a n ks 
as s p ots or stri p es. S u c h p a er ns ar e t h o u g ht t o pl a y a  r ol e i n f or a gi n g ( L e e c h & J o h ns e n, 2 0 0 6), i n 
s h ort dist a n c e i ntr as p e ci fi c si g n alli n g ( E n dl er, 1 9 9 1; S h as h ar, 1 9 9 4; C u m mi n gs et al., 2 0 0 3; R os e n-
t h al et al., 2 0 0 2; K o dri c- Br o w n & J o h ns o n, 2 0 0 2; S a b ol et al., 2 0 1 7; Si e b e c k, 2 0 0 4), i n pr e d at or d et e c-
ti o n ( S h as h ar, 1 9 9 4; K o dri c- Br o w n & J o h ns o n, 2 0 0 2), s e x u al di m or p his m ( C u m mi n gs et al., 2 0 0 3; 
H a n kis o n & P al m er, 2 0 1 6), a n d i n n a vi g ati o n a n d ori e nt ati o n usi n g U V p ol ari z ati o n p a er ns ( P ar k y n 
& H a wr ys h y n, 1 9 9 3; L e e c h & J o h ns e n, 2 0 0 6; H a wr ys h y n, 2 0 0 3). B e c a us e U V li g ht c o n diti o ns v ar y 
si g ni fi c a ntl y wit h w at er q u alit y a n d d e pt h, it h as b e e n s u g g est e d t h at U V r e fl e ct a n c e a n d its r e c e pt ors 
ar e t u n e d t o s p e ci es-s p e ci fi c c o n diti o ns, i. e. t o t h e fis h’s s p e ci fi c m er k w elt ( C u m mi n gs  et al., 2 0 0 3; 
Os ori o & V or o b y e v, 2 0 0 8). F or o ur i nt e nts a n d p ur p os es, w e d e fi n e m er k w elt as t h e s et of all e n vir o n-
m e nt al f a ct ors si g ni fi c a nt t o a s p e ci es, r e g ar dl ess of w h et h er t h e y ar e p er c ei v e d or e v e n p er c e pti bl e b y 
t h e s p e ci es i n q u esti o n. I n ot h er w or ds, it is t h e s et of t hi n gs a n d f a ct ors a n  or g a nis m mi g ht c ar e a b o ut 
if it k n e w a b o ut t h e m or t h e o bj e cti v e u ni v ers e t h at i m pi n g es o n its e xist e n c e.
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I n t h e f oll o wi n g, w hil e w e o c c asi o n all y d o r ef er t o e x a m pl es of U V r e fl e ct a n c e p a er n i n v ari o us a n-
i m als, o ur ai m is n ot t o pr o vi d e a  c o m pr e h e nsi v e o v er vi e w of t his p h e n o m e n o n i n all a ni m als. is 
t h esis f o c us es o n L e pi d o pt er a. 
I nt er esti n gl y,  o n e  mi g ht  s u p p os e  t h at  U V  si g n als  m a y  b e  pr es e nt  i n  si mil ar  c ol o urs.  O e nti m es, 
h o w e v er,  t h at  is  n ot  t h e  c as e,  e v e n  a m o n g  v ari o us  s p e ci es  wit h  t h e  s a m e  U V  p a er n  g e n er ati o n 
m e c h a nis ms. F or i nst a n c e i n bir d pl u m a g e, p e a k bl u e r e fl e ct a n c e o e n i n cl u d es a  U V c ol o ur c o m p o -
n e nt ( H u nt et al., 1 9 9 8). Si mil arl y, bl u e p at c h es i n t h e s ki n of s o m e li z ar ds ( M a c e d o ni a et al., 2 0 0 2; 
M a c e d o ni a, 2 0 0 1) p oss ess a  hi g hl y r e fl e cti v e U V p a er n, w h er e as bl u e p at c h es of ot h er li z ar ds dis -
pl a y n o U V r e fl e ct a n c e ( St o e hr & M c Gr a w, 2 0 0 1), alt h o u g h i n b ot h e x a m pl es a b o v e t h e f or m ati o n of 
U V r e fl e ct a n c e is b as e d o n str u ct ur al m e a ns a n d t h e o pti c al pr o p erti es of s p e ctr a visi bl e t o h u m a ns 
ar e n e arl y t h e s a m e. It t h us s e e ms t h at t h e c ol o ur ati o n of a n y p a er n as visi bl e t o h u m a n e y es is n ot 
a r eli a bl e crit eri o n f or di ff er e nti ati n g b et w e e n U V-r e fl e cti v e p at c h es a n d n o n- U V- r e fl e cti v e p at c h -
es. is cl e arl y d e m o nstr at es t h e n e e d t o o bj e cti v el y ass ess t h e c ol o ur of p a er ns, b e c a us e c ol o ur 
p at c h es t h at l o o k si mil ar t o us m a y l o o k di ff er e ntl y t o ot h ers. A c o m p aris o n of v ari o us c ol o urs wit hi n 
si mil ar g e n er a or e v e n f a mili es mi g ht s h e d s o m e li g ht o n t his h y p ot h esis. I n t h e f oll o wi n g, w e f o c us 
o n U V p a er n i n b u er fli es a n d fl o w ers. 
2.1.1   U V p att e r n s i n fi o w e r s
O n e of t h e m ost st u di e d ki n ds of n at ur al o bj e cts i n t h e hist or y of U V r es e ar c h ar e U V p a er ns i n fl o w-
ers. e f a ct t h at fl o w ers st a n d o ut s o disti n ctl y a m o n g t h e s urr o u n di n g v e g et ati o n or i n t h e l a n ds c a p e 
t h a n ks t o t h eir U V-r e fl e cti n g pr o p erti es w as first r e p ort e d b y L ut z ( 1 9 3 3, 1 9 2 4). Si n c e t h at ti m e, r e-
s e ar c h o n U V p a er ns i n fl o w ers h a d bl oss o m e d ( Br o w n & Wils o n, 1 9 5 6; R ut o ws ki & Gil c hrist, 1 9 8 6; 
War z e c h a & E g el h a af, 1 9 9 5; R ut o ws ki et al., 1 9 8 7; H a z el, 1 9 9 0; M ur ali, 2 0 1 8). 
U V p a er ns i n fl o w ers ar e b as e d o n str u ct ur al c ol o ur ati o n a n d pi g m e nt ati o n j ust li k e i n ot h er or g a nis ms 
( Gr a h a m et al., 1 9 8 0). Fl o w ers fr e q u e ntl y r e fl e ct U V li g ht m or e str o n gl y t h a n t h eir b a c k gr o u n d b ut t h e 
r e v ers e is s o m eti m es t h e c as e as w ell ( Br o w n & Wils o n, 1 9 5 6; R ut o ws ki et al., 1 9 8 7; P e a c h et al., 2 0 1 9). 
A n ot h er g e n er al p h e n o m e n o n o e n f o u n d i n fl o w ers is t h at t h er e is li l e c orr el ati o n b et w e e n t h e visi bl e 
c ol o ur a n d t h e U V p a er n ( Va n e- Wri g ht, 1 9 8 4). I n pl a nts, U V r e fl e cti o n c a n s er v e a  n u m b er of f u ncti o ns. 
M a n y fl o w ers h a v e d et ail e d U V p a er ns c o m p os e d of r e fl e cti n g a n d / or a bs or bi n g r e gi o ns. e c e ntr es 
of U V-r e fl e cti n g fl o w ers or i n fl or es c e nc es o e n f e at ur e c o ns pic u o us U V- a bs or bi n g m ar ks – a ‘ b ull’s e y e’ 
– w hic h ar e s p e ci fi c t o t h at s p e ci es of pl a nt a n d s er v e t o p artic ul ar s p e ci es of a ni m als as ‘ n e ct ar g ui d es’
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or ‘ h o n e y g ui d es’ or e v e n i nf or m a b o ut t h e fl o w er’s r e a di n ess f or f or a gi n g or p olli n ati n g ( Hir ot a et al., 
2 0 1 9; P e a c h et al., 2 0 1 9). S e v er al st u di es d e m o nstr at e d t h at t his is si g ni fi c a nt es p e ci all y f or si g n alli n g at 
r el ati v el y l o n g dist a nc es w h er e U V r e fl e ct a nc e is a n i m p ort a nt f e at ur e w hic h r e d u c es t h e ti m e n e e d e d t o 
fi n d s u ffi ci e nt n o uris h m e nt ( R ut o ws ki & Gilc hrist, 1 9 8 6; K os ki & As h m a n, 2 0 1 6). S o m eti m es o n e p et al 
m a y c o ntr ast wit h ot h er p et als w hil e i n ot h er c as es,  all p et als m a y b e U V-r e fl e cti n g ( Sil b er gli e d, 1 9 7 9; 
Pa pi or e k et al., 2 0 1 6). e r el ati o ns hi p b et w e e n fl o w ers a n d p olli n at ors is a n  e x a m pl e of m et a- or g a nis m al 
c o m m u nic ati o n ( B o g gs & Gil b ert, 1 9 7 9; Kl o m b er g et al., 2 0 1 9). 
N ot o nl y p et als b ut als o ot h er p arts of a  fl o w er c a n b e U V-r e fl e cti v e, f or i nst a n c e t h e gl a n ds, st yl e, 
sti g m a, a n d a nt h ers ( Sil b er gli e d, 1 9 7 9). I n m ost c as es, p et als ar e U V- a bs or b e nt, w hi c h s u g g ests t h at 
t h eir f u n cti o n m a y b e t o pr ot e ct t h e p oll e n a g ai nst hi g h l e v els of U V B irr a di a n c e ( K os ki & A s h m a n, 
2 0 1 5). Si n c e pl a nts o e n us e U V li g ht t o a r a ct i ns e cts, it is ass u m e d t h at t h e s a m e m e c h a nis m is 
us e d i n pr e y a r a cti o n b y v ari o us c ar ni v or o us pl a nts s p e ci alis e d i n i ns e ct pr e d ati o n ( K ur u p et al., 
2 0 1 3;  C ar n e y  et  al.,  2 0 1 9).  F urt h er m or e,  a   m at ur e  fl o w er  h as  a  di ff er e nt  U V  p a er n  t h a n  a n  i m -
m at ur e o n e, w hi c h i n di c at es t h at U V p a er n m a y als o si g n al t h e d e gr e e of m at urit y of fl o w ers a n d 
bl o o ms ( H a z el, 1 9 9 0). 
er e is n o g e n er al tr e n d i n U V p a er n c o n fi g ur ati o ns i n wit hi n fl o w er g e n er a, b ut it s e e ms t h at l ar g er 
fl o w ers r e fl e ct m or e o e n a n d t his is i n d e p e n d e nt of w h et h er t h e y dis pl a y a  bil at er al or r a di al s y m-
m etr y  ( War z e c h a  &  E g el h a af,  1 9 9 5).  O bs er v ati o ns  of  di v ers e  fl or as  s u g g est  t h at  y ell o w  fl o w ers  ar e 
m or e li k el y t o r e fl e ct U V r a di ati o n a n d p oss ess a U V pi g m e nt ati o n p a er n t h a n w hit e or gr e e n fl o w-
ers ( D y er, 1 9 9 6), a  pr o c ess dri v e n m ost pr o b a bl y b y bi o c h e mi c al c o nstr ai nts or c orr el at e d s el e cti o n 
( K os ki &  As h m a n, 2 0 1 6). It is esti m at e d t h at U V p a er ns ar e pr es e nt i n a p p. 3 0 % of fl o w eri n g pl a nts 
( Pri m a c k, 1 9 8 2). A  m a cr o e v ol uti o n ar y p a er n of c h a n g es i n fl or al U V p a er ni n g d e p e n d e nt o n e n-
vir o n m e nt al c o n diti o ns is o e n f o u n d wit hi n a  s p e ci es r at h er t h a n a m o n g v ari o us s p e ci es ( Wall a c e, 
1 8 6 5). F or i nst a n c e, t e m p er at ur e, altit u d e, a n d U V- B irr a di ati o n pr e di ct t h e c o n fi g ur ati o n of t h e U V 
p a er n ( K os ki & As h m a n, 2 0 1 6) f oll o wi n g Gl o g er’s r ul e f or t his ki n d of fl or al c ol o ur v ari ati o n ( K os ki 
& As h m a n, 2 0 1 5). Alt h o u g h t h e e v ol uti o n of U V p a er ns (a m o n g ot h ers) is s h a p e d b y c o e v ol uti o n 
wit h p olli n at ors, m a cr o e v ol uti o n ar y tr aits pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n t h e e v ol uti o n of c ol o ur p a er ns. 
M or e o v er, a  n u m b er of st u di es s u g g est e d t h at U V p a er ns of fl o w ers c o ul d s er v e as a t a x o n o mi c t o ol 
( Pri m a c k, 1 9 8 2; Sil b er gli e d, 1 9 7 9), w hil e ot h er r es e ar c h ers b eli e v e t h at U V p a er ns c o ul d t ell us m or e 
a b o ut t h e i m p ort a n c e of U V- m e di at e d s el e cti o n w hi c h alt ers t h e U V irr a di a n c e l e v el i n t err estri al s ys -
t e ms i n c o n n e cti o n wit h cli m at e c h a n g e ( Willi a ms o n et al., 2 0 1 4; K os ki & As h m a n, 2 0 1 5). 
Pl a nts,  li k e  a ni m als,  a c hi e v e  U V  r e fl e ct a n c e  i n  t w o  m ai n  w a ys.  First,  t h e y  us e  c h e mi c al-  or  pi g-
m e nt- b as e d c ol o ur. Pi g m e nts ar e c o m p o u n ds w hi c h a bs or b s u bs ets of t h e visi bl e s p e ctr u m, t h us tr a ns -
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mi i n g  a n d  r e fl e cti n g  b a c k  o nl y  t h at  U V  li g ht  w hi c h  t h e y  d o  n ot  a bs or b.  e  tiss u e  w hi c h  r e fl e cts 
U V li g ht is t h e n p er c ei v e d as a  U V p a er n. S e c o n dl y, pl a nts c a n pr o d u c e str u ct ur al c ol o ur. Str u ct ur al 
c ol o urs  ar e  pr es e nt  w h e n  li g ht  of  di ff er e nt  w a v el e n gt hs,  i n  t his  c as e  li g ht  i n  t h e  U V  r a n g e,  is  s el e c-
ti v el y r e fl e ct e d fr o m a  s urf a c e, w hil e t h e r e m ai ni n g c ol o urs ar e a bs or b e d ( Gl o v er & W hit n e y, 2 0 1 0). 
S ur prisi n gl y, str u ct ur al c ol o urs ar e f ar l ess st u di e d i n pl a nts t h at i n a ni m als a n d t h e y ar e l ess st u di e d 
t h a n pi g m e nts i n pl a nts. A n ot h er s o m e w h at n e gl e ct e d c ol o ur p h e n o m e n o n i n pl a nts is fl u or es c e n c e, al-
t h o u g h it h as b e e n d es cri b e d t h at fl or al p arts of gr ass, s u c h as p oll e ns a n d fr uits, pr o d u c e a r a cti v e bl u e 
fl u or es c e n c e e missi o ns i n t h e U V r a n g e ( 3 6 6 n m) a n d it h as b e e n s u g g est e d t h at t his s er v es as a  vis u al 
c u e a r a cti n g p olli n at ors, pr e d at ors, a n d p ests ( B a b y et al., 2 0 1 3). 
Gi v e n t h at m ost st u di es f o c us o nl y o n U V p a er ns of bl oss o ms of a s p e ci es, it is i m p ort a nt t o n ot e t h at 
t h e r e m ai ni n g p arts of a  pl a nt us u all y a bs or b U V li g ht. B e c a us e c hl or o p h yll its elf a bs or bs t h e U V li g ht, 
m ost pl a nts pr o vi d e a  hi g hl y c o ntr asti n g b a c k gr o u n d t o bl oss o ms a n d or g a nis m al s urf a c es ( H a us m a n n 
et al., 2 0 0 3; A n d erss o n & A n d erss o n, 1 9 9 8).
Gi v e n t h e pr e v al e n c e of U V p a er ns i n pl a nts, it is n at ur al t h at U V p a er n p er c e pti o n pl a ys a n i m p or-
t a nt r ol e i n t h e li v es of p olli n at ors, s u c h as i ns e cts. I n t h e f oll o wi n g, h o w e v er, w e f o c us o n U V p a er ns 
i n b u er fli es a n d U V fl o w er p a er ns ar e o nl y t a n g e nti al c o n c er n, w hi c h is w h y t h e pr es e nt dis c ussi o n 
of t his s u bj e ct is n ot m e a nt t o b e e x h a usti v e.
2.1. 2   B utt e r fi y U V p att e r n s 
 
F or g e n er al o v er vi e w, t h e n u m b ers of r e c or ds, h-i n d e x es, a n d s u ms of ti m es cit e d ar e list e d b el o w:
U V  c ol or ati o n  L e pi d o pt er a:  3 2  r e c or ds  o n  We b  of  S ci e n c e, h -i n d e x = 1 4,  S u m  of  Ti m es  Cit e d = 8 0 0 
U V  r e fl e ct a n c e  L e pi d o pt er a:  3 3  r e c or ds  o n  We b  of  S ci e n c e, h -i n d e x = 1 3,  S u m  of  Ti m es  Cit e d = 5 2 2 
Ultr a vi ol et L e pi d o pt er a: 3 0 8 r e c or ds o n We b of S ci e n c e, h -i n d e x = 4 4, S u m of Ti m es Cit e d = 7 4 8 3
T h e  wi n gs  of  b utt erfli es  f e at ur e  a   wi d e  v ari et y  of  U V-r efl e cti v e  p att er ns,  i n cl u di n g  t h e  m ost 
i nt e nsi v e r efl e cti o n f o u n d i n li vi n g or g a nis ms. I n m a n y s p e ci es, t h es e p att er ns s h o w n o or o nl y 
n e gli gi bl e c o n gr u e n c e wit h p att er n visi bl e t o t h e h u m a n e y e ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8). T h es e p at -
t er ns c a n b e pr o d u c e d b y pi g m e nts, b y str u ct ur al m e a ns, or b ot h. T h e y ar e oft e n s p e ci es-s p e cifi c 
a n d s e x u all y di m or p hi c. O b vi o usl y, b utt erfli es c a n us e t h es e p att er ns f or i ntr a- a n d i nt er-s p e cifi c 
c o m m u ni c ati o n.
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e first c o m pr e h e nsi v e a n al ysis of b u er fl y U V p a er ns w as u n d ert a k e n b y L ut z (1 9 3 3), w h o p u blis h e d 
i m a g es of m a n y s p e ci es t a k e n t hr o u g h a  U V filt er. His m ai n g o al w as t o i n dic at e h o w a  b u er fl y’s p a er n 
m a y a p p e ar t o a n ot h er i ns e ct as o p p os e d t o t h e h u m a n e y e. U nf ort u n at el y, i n his st u d y h e di d n ot t a k e 
i nt o a c c o u nt f a ct t h at i ns e cts ar e als o s e nsiti v e t o t h e visi bl e s p e ctr u m, alt h o u g h s o m e s p e ci es dis pl a y 
a  w e a k n ess i n t h e or a n g e a n d r e d c ol o ur r a n g e ( Cr a n e, 1 9 5 4). A s u bs e q u e nt st u d y b y Cr a n e a n al ys e d all 
p ossi bl e m et h o ds of st u d yi n g t h e U V s p e ctr u m a n d usi n g U V p h ot o gr a p h y, it s ur v e y e d i n d et ail t h e U V 
p a er ns of 4 1 l e pi d o pt er a n s p e ci es. Cr a n e als o s yst e m atic all y d es cri b e d t h e c ol o urs (visi bl e t o t h e h u m a n 
e y e) w hic h c orr es p o n d t o t h e U V p a er ns a n d st at e d t h at t h e n at ur e of all t h es e c ol o urs is pr o b a bl y str u c -
t ur al. O n e of his c o ncl usi o ns, n a m el y t h at U V p a er ns ar e r ar e a m o n g l e pi d o pt er a n s p e ci es, w as pr o b a bl y 
d u e t o his f o c us o n tr o pic al s p e ci es. Ot h er s ci e ntists w h o i m p ort a ntl y c o ntri b ut e d t o t h e st u d y of U V 
p a er ns i n L e pi d o pt er a ar e t h e A m eric a n e nt o m ol o gist R o b ert E. Sil b er gli e d, Y os hi a ki O b ar a, R o n al d R. 
R ut o ws ki, D ar ell J. K e m p, Vict or B. M e y er- R o c h o w, a n d U w e A. Filt er.
Si n c e t h e n, o ur k n o wl e d g e of U V p a er ns o n t h e wi n gs of b u er fli es a n d m ot hs h a d e x p a n d e d t o i n-
cl u d e at l e ast t e n f a mili es of L e pi d o pt er a ( M e y er- R o c h o w & J är vil e ht o, 1 9 9 7; M e y er- R o c h o w, 1 9 8 3; 
L y yti n e n et al., 2 0 0 4), s u c h as Pi eri d a e ( B o w d e n & Wa , 1 9 6 6; Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3; N e kr ut e n-
k o, 1 9 6 5 a; All y n & D o w n e y, 1 9 7 7), N y m p h ali d a e ( K e m p, 2 0 0 6; K e m p & M a c e d o ni a, 2 0 0 6), Ri o di ni -
d a e ( D us h ki n a et al., 2 0 1 7), L y c a e ni d a e (I m af u k u et al., 2 0 0 2; I m af u k u, 2 0 0 8), L y m a ntrii d a e ( L y yt-
i n e n et al., 2 0 0 4), a n d P a pili o ni d a e ( H u xl e y, 1 9 7 5; E g u c hi & M e y er- R o c h o w, 1 9 8 3; Cr a n e, 1 9 5 4). I n 
g e n er al, U V r e fl e ct a n c e is i n L e pi d o pt er a m or e o e n ass o ci at e d wit h a  n o ct ur n al r at h er t h a n di ur n al 
lif est yl e ( L y yti n e n et al., 2 0 0 4).
2.1. 2.1   T h e a d a pti v e f u n cti o n of U V r e fi e ct a n c e  
  a n d it s p e r c e pti o n i n b utt e r fii e s  
2.1. 2.1.1   T h e r m o r e g ul ati o n 
 
Li g ht r e fl e ct a n c e pl a ys a n i m p ort a nt r ol e i n t h er m or e g ul ati o n, b ut w hil e t his h ol ds of t h e visi bl e a n d 
i nfr ar e d li g ht, it is n ot t h e c as e w h er e t h e U V r a n g e is c o n c er n e d b e c a us e U V li g ht h as n o t h er m al ef-
f e ct. D ar k- c ol o ur e d a ni m als s o a k u p w ar mt h q ui c kl y, w hi c h i n cr e as es t h eir l e v el of fit n ess f or p ot e nti al 
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m ati n g or n e ct ar s e ar c hi n g. is c a n i m pr o v e t h e s ur vi v al c h a n c es of e ct ot h er ms, s u c h as b u er fli es 
( Kris h n a  et  al.,  2 0 2 0).  Pi g m e nts,  s u c h  as  m el a ni ns,  pl a y  a  k e y  r ol e  i n  t h e  c o m pl e x  pr o c ess es  w hi c h 
m ai nt ai n t h er m or e g ul ati o n i n e ct ot h er ms. It h as b e e n s u g g est e d t h at li g ht n ess is dri v e n b y t h e n e e d 
t o pr ot e ct fr o m p at h o g e ns, w hil e m el a ni n l e v els ar e dri v e n b y U V r a di ati o n ( C ar o & M all ari n o, 2 0 2 0). 
is e c o g e o gr a p hi c al r ul e of t h e t h u m b, k n o w n as Gl o g er’s r ul e ( Gl o g er, 1 8 3 3), a p pli es h o w e v er o nl y 
t o e n d ot h er ms w hil e f or e ct ot h er ms, it h as b e e n s u g g est e d t h at c ol o ur li g ht n ess i n b u er fli es c a n b e 
i n fl u e n c e d si m ult a n e o usl y b y t h er m or e g ul ati o n a n d pr ot e cti o n a g ai nst U V r a di ati o n ( Ell ers & B o g gs, 
2 0 0 4; Bis h o p et al., 2 0 1 6; H ei dri c h et al., 2 0 1 8). is d e p e n ds o n s e v er al f a ct ors s u c h as t h e lif e hist or y 
of s p e ci fi c s p e ci es (e. g. its b as ki n g str at e g y) or f e at ur es of its e n vir o n m e nt, s u c h as el e v ati o n ( Ell ers & 
B o g gs, 2 0 0 4). e e x pr essi o n of pi g m e nts s u c h as m el a ni n a n d pt eri ns c o ul d b e g e n eti c all y / d e v el o p-
m e nt all y c o n diti o n e d ( Ell ers & B o g gs, 2 0 0 4; Z h a n g et al., 2 0 1 7), w hi c h is w h y it is cr u ci al t o c o nsi d er 
a li n k b et w e e n U V r e fl e ct a n c e a n d t his p h e n o m e n o n, alt h o u g h pi g m e nt e x pr essi o n m a y at first si g ht 
s e e m t a n g e nti al t o o ur s u bj e ct. W hil e i n t h e f oll o wi n g, w e d o t o u c h u p o n t h e s u bj e ct of t h er m or e g ul a -
ti o n, it is n ot o ur m ai n s u bj e ct. is w or k is f o c us e d m or e n arr o wl y o n l e pi d o pt er a n c o m m u ni c ati o n. 
F or  f urt h er  i nf or m ati o n  a b o ut  t h er m or e g ul ati o n  a n d  m el a nis ati o n,  s e e  e. g.  T u o m a al a  et  al.  ( 2 0 1 2), 
Bis h o p  et  al. ( 2 0 1 6), R a m os a n d H uls h of ( 2 0 1 9), S h a n ks et al. ( 2 0 1 5). 
2.1. 2.1. 2   B utt e r fi y c o m m u ni c ati o n
 
L ar g e p art of r e c e nt r es e ar c h o n U V si g n alli n g f o c us es o n bir ds wit h w ell- d es cri b e d m ati n g s yst e ms, 
s o ci al s yst e ms, a n d e c ol o gi c al ni c h es ( E n dl er, 1 9 9 1). F or m ost of t h e 2 0, 0 0 0 s p e ci es of b u er fli es, 
s u c h i nf or m ati o n is u nf ort u n at el y l a c ki n g ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 1 1). N e v ert h el ess, d et ail e d e m pir -
i c al w or k i n s e v er al s p e ci es f or ms a s oli d pl atf or m f or i n v esti g ati n g t h e us e of U V p a er ns d uri n g s o -
ci al a n d s e x u al i nt er a cti o ns a m o n g b u er fli es. M al es t e n d t o r es p o n d t o t h e vis u al sti m uli pr o d u c e d 
b y  a  f e m al e  a n d  i niti at e  c o urts hi p  b y  pr es e nti n g  vis u al  a n d  c h e mi c al  si g n als  t o  w hi c h  t h e  f e m al e 
r es p o n ds. Si n c e m a n y b u er fl y s p e ci es ar e s e x u all y di m or p hi c wit h r es p e ct t o U V r e fl e ct a n c e ( m al es 
a n d f e m al es of a  s p e ci es h a v e di ff er e nt p a er ns), o n e p ot e nti al f u n cti o n of t h es e p a er ns c o ul d b e 
s e x u al r e c o g niti o n. M a n y b u er fl y s p e ci es h a v e c ol o ur ati o n t h at is v er y si mil ar i n visi bl e li g ht b ut 
hi g hl y disti n ct i n t h e U V s p e ctr a. E xtr e m e di ff er e n c es i n U V p a er ns of m al es of m a n y cl os el y r e -
l at e d s p e ci es s u g g est t h at t h e y mi g ht b e us e d f or s p e ci es dis cri mi n ati o n b y f e m al es or e v e n b y m al es. 
O n t o p of t h at, t h e s h a p e a n d t h e p ositi o n of U V str u ct ur es ar e disti n ct e n o u g h t o e n a bl e a r el ati v el y 
e as y di ff er e nti ati o n b et w e e n s p e ci es or s u bs p e ci es.
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e iri d esc e nt U V r e fl e cti o n pr o d uc e d b y i nt erf er e nc e, wit h its hi g h i nt e nsit y, s p e ctr al p urit y, a n d a br u pt 
fl as hi n g wit h t h e wi n g b e at, als o s e e ms t o f u ncti o n as a l o n g-r a n g e si g n al f or v ari o us ki n ds of c o m m u nic ati o n 
( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7 b). U V a bs or pti o n m a y als o b e a si g n al: i m p ort a nt is t h e c o ntr ast wit h t h e s urr o u n di n g 
e n vir o n m e nt a g ai nst w hic h t h e wi n gs ar e dis pl a y e d i n v ari o us i nt ers p e ci fic e c ol o gic al li n ks.
2.1. 2.1. 2.1   I nt r a s p e ci fi c c o m m u ni c ati o n
 
P et ers e n et al. ( 1 9 5 1) w er e t h e first t o d e m o nstr at e t h at t h e U V c o m p o n e nt of i ns e ct c ol o ur p a er n 
mi g ht s er v e a n i ntr as p e ci fi c c o m m u ni c ati v e f u n cti o n. e y f o u n d t h at ( U V-r e fl e cti n g ) zi n c- w hit e b ut -
t er fl y m o d els w er e f ar m or e a r a cti v e t o m al e Pieris n a pi  a n d Pieris br y o ni ae  t h a n ( U V- a bs or bi n g ) l e a d-
w hit e m o d els w er e. 
F e m al es of Pieris n a pi  ( B o w d e n & Wa , 1 9 6 6; St ell a et al., 2 0 1 8), Pieris br y o ni ae  ( P et ers e n et al. 1 9 5 1), 
as w ell as ot h er s p e ci es of Pi eri d a e, s u c h as E ure m a c a n di n a  ( O b ar a et al., 2 0 0 8; R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a), 
Pieris  r a p ae ( M or e h o us e  et  al.,  2 0 0 7;  M a ki n o  et  al.,  1 9 5 2), Pieris  occi de nt alis   ( Wi er n as z,  1 9 8 9),  a n d 
Bele n ois z oc h ali a  ( Sil b er gli e d, 1 9 7 9), r e fl e ct U V li g ht m or e str o n gl y t h at t h eir c o ns p e ci fi c m al es: t h es e 
s p e ci es dis pl a y di ff er e nt d e gr e es of U V s e x u al di c hr o m atis m. F or e x a m pl e, St ell a et al. ( 2 0 1 8) f o u n d 
a  2 5 % hi g h er l e v el of U V r e fl e ct a n c e i n f e m al es of Pieris n a pi  t h a n i n t h eir c o ns p e ci fi c m al es, w hil e 
M e y er- R o c h o w a n d J är vil e ht o ( 1 9 9 7) f o u n d 3 5 – 4 0 % di ff er e n c e of U V r e fl e ct a n c e i n t his s p e ci es (f or 
m or e d et ails, s e e P art 2). N e v ert h el ess, t his p h e n o m e n o n, i. e. f e m al es h a vi n g hi g h er U V r e fl e ct a n c e 
l e v els t h a n c o ns p e ci fi c m al es, is i n L e pi d o pt er a r at h er a n  e x c e pti o n ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8). It h as b e e n 
pr o p os e d t h at d uri n g t h e e v ol uti o n of Pi eri d a e, t h er e m ust h a v e b e e n a s wit c h i n t h e U V p a er n of t h e 
s e x es ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8). 
er e ar e s e v er al h y p ot h es es r e g ar di n g t h e e v ol uti o n of t his s e x u al U V di c hr o m atis m. First of all, it 
h as b e e n s u g g est e d t h at f e m al es wit h a  hi g h er l e v el of U V r e fl e ct a n c e i nt e nsit y ar e f a v o ur e d b y m al es, 
w hi c h is w h y e x pr essi o n of t his tr ait, i. e. hi g h U V r e fl e ct a n c e, i n f e m al es c o ul d b e a d a pti v e a n d e n h a n c e 
fit n ess eit h er i n t h e c o nt e xt of m al e m at e pr ef er e n c e or c o m p etiti v e i nt er a cti o ns wit h ot h er f e m al es 
( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a). A s e c o n d e x pl a n ati o n c o ul d b e t h at t h e e x pr essi o n of t h e U V p a er n is a n i n ci-
d e nt al a n d n o n-f u n cti o n al r es ult of g e n eti c c orr el ati o ns b et w e e n s e x es. is c o ul d l e a d t o a  p e n etr ati o n 
(i nt e gr ati o n) of g e n es w hi c h e x pr ess t h e tr ait i n f e m al es ( L a n d e, 1 9 8 7). B ut m al es of Pieris n a pi d o n ot 
h a v e a  hi g hl y U V r e fl e cti v e p a er ns, d u e m ai nl y t o t h e pr es e n c e of pt eri ns w hi c h d e cr e as e t h e l e v el of 
U V r e fl e ct a n c e a n d i n cr e as e t h e d e gr e e of w hit e n ess (i. e. t h e l e v el of r e fl e ct a n c e i n t h e visi bl e s p e ctr u m 
of li g ht) i n Pieris n a pi . M al es ar e u n d er s e x u al s el e cti v e pr ess ur e fr o m f e m al es f or w hit er wi n g p a er ns, 
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i. e. p a er ns wit h a  hi g h er l e v el of w hit e n ess ( T ur n er, 1 9 7 8; Stri d e, 1 9 5 6; Stri d e, 1 9 5 7), w hi c h is pr o b a-
bl y w h y v ari ati o n i n U V r e fl e ct a n c e l e v els i n m al es s e e ms r el ati v el y l o w i n c o m p aris o n t o f e m al es of t h e  
s p e ci es (St ell a et al., 2 0 1 8; M e y er- R o c h o w & Jär vil e ht o, 1 9 9 7). It is e x p e ct e d t h at c h e mi c al r e m o v al of  
t h e pt eri n pi g m e nt o n t h e wi n gs of m al e Pieris n a pi w o ul d l e a d t o a n  a n al o gi c al a p p e ar a n c e of U V r e-
fl e ct a n c e as i n t h e f e m al es. R e m o v al of pt eri n pi g m e nts h as b e e n t est e d o n C oli as e ur yt he me ( R ut o ws ki  
et al., 2 0 0 5), o n e of t h e m ost st u di e d b u er fl y s p e ci es wit h r es p e ct t o U V r e fl e ct a n c e. D u e t o t h e di ff er -
e nt str u ct ur e of t h e wi n g (s e e b el o w a  c h a pt er o n M e c h a nis m of U V p a er n c ol o ur ati o n), t h e r e m o v al  
of  pt eri n  fr o m t h e wi n g  of  C oli as e ur yt he me  l e d t o a l ar g el y  a c hr o m ati c  br o a d b a n d  w hit e  r e fl e ct a n c e 
p a er n a n d a  d e cli n e i n t h e iri d es c e nt pr o p erti es of t h e U V si g n al. It s e e ms t h er ef or e t h at i n t his c as e,  
pt eri ns i n cr e as e c ol o ur c o ntr ast as t h e U V fl as h es o n a n d o ff d uri n g wi n g m o v e m e nt.
F urt h er m or e, t h e d e v el o p m e nt of U V p a er ns i n f e m al e b u er fli es c o ul d b e e x pl ai n e d b y t h e h y p ot h e-
sis of g o o d ge nes . D uri n g m ati ng , ma l es g i v e f e ma l es a  c ostl y n utri e nt i n v est m e nt i n t h e f or m of s p er m at-
o p h or e, w hi c h is us e d f or s o m ati c m ai nt e n a n c e ( B o g gs & Gil b ert, 1 9 7 9; R ut o ws ki et al., 1 9 8 7). F e m al es 
t h er ef or e s el e ct m al es a c c or di n g t o t h eir i n di c at ors (s e c o n d ar y s e x u al tr aits) s u c h as c ol o uri n g, t h e si z e 
of s o m e str u ct ur es ( B o n d uri a ns k y, 2 0 0 1 ), a n d t h eir o v er all si z e ( R ut o ws ki & Gil c hrist, 1 9 8 6). is c a n 
p ot e nti all y i n cr e as e t h e s ur vi v al c h a n c es or r e pr o d u cti v e s u c c ess of h er o ffs pri n g t hr o u g h, f or e x a m pl e, 
a  b e er a bilit y t o c h o os e o pti m al mi cr o h a bit ats a n d n utriti o us pl a nt f oli a g e.
S e x u a l tra its a r e k n o w n t o b e h ig h l y v a ri a bl e (Iw a s a & P om ia n k o w sk i, 19 9 5). In o th er w or d s, in d iv i d-
u als of hi g h g e n eti c q u alit y c a n b e i n g o o d c o n diti o n r e g ar dl ess of t h eir d e v el o p m e nt al e n vir o n m e nt, 
w h er e as l o w g e n eti c q u alit y s p e ci m e ns pr os p er o nl y i n f a v o ur a bl e e n vir o n m e nts ( K e m p & R ut o ws ki, 
2 0 1 1; W hi t e et al., 2 0 15 ). A c c or di n g t o t h e H a milt o n – Z u k (1 9 8 2) h y p ot h esis of p ar asit e- m e di at e d 
s e x u al s el e cti o n, f e m al es s h o ul d pr ef er m al es wit h t h e m ost el a b or at e s e x u al or n a m e nts b e c a us e t h e 
d e gr e e of or n a m e nt el a b or ati o n p ositi v el y c orr el at es wit h m al e ’s a bilit y t o r esist v ari o us i nf e cti o ns. 
B y m ati n g wit h el a b or at el y or n a m e nt e d m al es, f e m al es w o ul d t h us a c q uir e h erit a bl e p ar asit e r esist -
a n c e f or t h eir o ffs pri n g ( H a milt o n & Z u k, 1 9 8 2). e l e v el of U V r e fl e ct a n c e i n t his c as e c o ul d b e 
o n e s u c h a  d e p e n d e nt str u ct ur e ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8; K e m p, 2 0 0 7a). M or e o v er, di ff er e nt si g n als 
m a y  c orr e l at e wit h  di ff er e nt  as p e cts  of  b e ar er’s  c o n diti o n  or  q u alit y  ( Fit z p atri c k,  1 9 9 8;  Br o o ks  & 
C o ul dri d g e, 1 9 9 9) b ut e v e n wit h a  U V p a er n w hi c h i n v ol v es m ulti pl e c ol o ur m e c h a nis ms. e e x -
pr essi o n of t h es e m e c h a nis ms m a y t h us e n c o d e a  n u m b er of disti n ct t y p es of i nf or m ati o n a b o ut t h e 
si g n al l er (Gr et h er et al., 2 0 0 4). 
S o m e t h e or etic al m o d els s h o w t h at u n d er c ert ai n circ u mst a nc es, s p e ci es c o ul d e v ol v e m ulti pl e q u alit y-r e -
v eali n g  s ex ual or na m e nts  ( Jo h nst o n e,  1 9 9 5), w hil e  ot h er  m o d els  pr o p os e  t hat h o n est  a d v er tisi n g s h o ul d 
fa v o ur a si n gl e m ost r e v eali n g si g nal at t h e ex p e ns e of ot h er s i g nals (J o h nst o n e et al., 1 9 9 6; S c hl ut er & Pric e, 
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1 9 9 3). D es pit e t his t h e or etic al c o nsi d er ati o n, t h e h y p ot h esis o n t h e e v ol uti o n of m ulti pl e q u alit y-i n dic ati n g 
s e x u al tr aits fi n ds li l e e m piric al s u p p ort i n e xisti n g st u di es o n L e pi d o pt er a. K e m p ( 2 0 0 7 b) f o u n d t h at i n 
E ure m a hec a be,  m al e U V bri g ht n ess c orr el at es wit h t h eir b o d y siz e a n d, i nt er esti n gl y, wit h t h e siz e of t h eir 
m at e. is s u p p orts t h e h y p ot h esis of f ull c o m pl e xit y of s e x u al i nt er acti o ns i n p ol y a n dr o us pi eri d b u er fli es, 
i ncl u di n g e. g. p ot e nti al ass ort ati v e m ati n g ( Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3; Li n ds a y et al., 2 0 1 9). F urt h er m or e, 
o n e st u d y f o u n d m ulti pl e q u alit y-r e v e ali n g s e x u al or n a m e nts ( n est f e at ur es, pl u m a g e q u alit y, e c o par asit e 
l oa d, b o d y siz e) i n b o w er bir ds. is s u g g ests t h at b o w ers ar e a n  e xt e nsi o n of t h e m al e p h e n ot y p e w hic h 
f e m al es c a n us e t o ass ess m al e q u alit y ( D o uc et & M o nt g o m eri e, 2 0 0 3).
I n m ost b u er fl y s p e ci es, m al es t e n d t o t a k e t h e i niti ati v e i n m ati n g b e h a vi o ur ( O b ar a, 1 9 7 0). F e m al es 
m a y r ej e ct t h eir a d v a n c es f or a  n u m b er of r e as o ns: t h e f e m al e m a y n ot b e r e pr o d u cti v el y m at ur e, h a d 
r e c e ntl y m at e d, or t h e c o urti n g m al e is n ot c o ns p e ci fi c a n d l a c ks t h e a p pr o pri at e si g n al ( Sil b er gli e d et 
al., 1 9 7 8). I n s o m e g e n er a of L e pi d o pt er a, s u c h as  Pieris , t h e i niti al vis u al p er c e pti o n pl a ys a n i m p ort a nt 
r ol e i n t his b e h a vi o ur: pr e vi o us st u di es s h o w e d t h at i n Pieris r a p ae , U V r e fl e ct a n c e is a n  ess e nti al a n d 
vit al c o m p o n e nt f or a cti v ati o n of m al e c o urts hi p b e h a vi o ur ( O b ar a, 1 9 7 0). F e m al e wi n g c ol o ur ati o n 
(a n d n ot j ust U V r e fl e ct a n c e) is u n d e ni a bl y a cr u ci al f e at ur e i n s e x u al dis cri mi n ati o n ( G hir a d ell a et al., 
1 9 7 2). is h as b e e n s h o w n f or i nst a n c e i n C oli as e ur yt he me , w h er e o nl y t h e m al es dis pl a y U V r e fl e c-
t a n c e, w hi c h is t h er ef or e us e d b y m al es f or s e x dis cri mi n ati o n ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 5; Sil b er gli e d et al., 
1 9 7 8) a n d b y f e m al es f or m at e ass ess m e nt ( P a p k e et al., 2 0 0 7, R ut o ws ki, 1 9 8 5). U V c ol o ur ati o n w as i n 
t his c as e s u g g est e d as t h e b est pr e di ct or of w h et h er a  m al e will b e a c c e pt e d b y a f e m al e d uri n g m ati n g. 
M or e o v er, d u e t o h a vi n g a  pt eri n- b as e d str u ct ur e, t h e wi n gs of C oli as e ur yt he me str o n gl y fl as h d uri n g 
fli g ht a n d it h as b e e n s u g g est e d t h at t h e fr e q u e n c y of t h es e U V fl as h es f alls wit hi n t h e f e m al e’s a bilit y 
t o dis cri mi n at e t h e p uls es of U V li g ht ( N a k a g a w a & E g u c hi; 1 9 9 4). 
S e x dis cri mi n ati o n vi a U V r e fl e ct a n c e is p ossi bl e a n d m a y b e t h e c as e als o i n a  n u m b er of ot h er s p e -
ci es, s u c h as C oli as p hil o dice  ( Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3), E ure m a c a n di d a  ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a), 
E ure m a hec a be  ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a), Pieris pr ot o dice  ( M e y er- R o c h o w & J är vil e ht o, 1 9 9 7), Pieris 
r a p ae ( O b ar a et al., 2 0 0 8; Ta ki z a w a & K o y a m a, 1 9 7 4) E ure m a lis a  ( G hir a d ell a et al., 1 9 7 2), Hy p oli m -
n as b oli n a  ( K e m p & M a c e d o ni a, 2 0 0 6), Pieris occi de nt alis  ( Wi er n as z, 1 9 8 9), Bele n ois z oc h ali a ( Sil b er -
gli e d, 1 9 7 9), C hr ys o ze p h yr us s p. (I m af u k u et al., 2 0 0 2), P ol y o m m at us ic ar us  ( K n u el & Fi e dl er, 2 0 0 1), 
P ol y o m m at us  a n dr o nic us  ( C o utsis, 1 9 9 6), Bic ycl us a n y n a n a  ( H u q et al., 2 0 1 9), a n d Helic o ni us c y d n o 
( S w e e n e y  et  al.,  2 0 0 3).  B e c a us e  t h e  pr o p orti o n  of  wi n g  ar e a  d e v ot e d  t o  U V-r e fl e cti n g  s c al es,  t h e 
o v er all s h a p e of t h e U V p a er n, t h e l e v el of U V r e fl e ct a n c e, as w ell as p er c ei v e d h u e a n d s at ur ati o n 
us u all y di ff er c o nsi d er a bl y b et w e e n s e x es, t his tr ait c a n b e e m pl o y e d i n s e x dis cri mi n ati o n. Alt h o u g h 
s e x u al di c hr o m atis m is wi d es pr e a d a m o n g b u er fli es, it is n ot u ni v ers al. Si n c e U V si g n als f u n cti o n 
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wit hi n a  wi d er c o nt e xt t h e y c a n n ot b e c o nsi d er e d i n is ol ati o n. I n m a n y s p e ci es, it is li k el y t h at o nl y 
t h e visi bl e p art of li g ht is us e d i n s e x u al r e c o g niti o n. is is m ost li k el y t h e c as e wi n g p a er ns of C oli -
as p hil o dice ( Sil b er gli e d, 1 9 7 9), A nte os cl ori n de  ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a), Pieris occi de nt alis ( Wi er n as z, 
1 9 8 9), or of s p e ci fi c b e h a vi o ur al p a er ns s u c h as t h os e o bs er v e d i n Pieris r a p ae  ( O b ar a et al., 2 0 0 8; 
O b ar a et al.; 2 0 0 8). I n s o m e s p e ci es, s e x u al r e c o g niti o n is ai d e d b y olf a ct or y c u es, f or i nst a n c e i n 
Bic ycl us a n y n a n a ( C ost a n z o & M o nt eir o, 2 0 0 7), a n d i n m a n y s p e ci es it is li k el y t h at a  c o m bi n ati o n 
of c u es is us e d, w hi c h m a y d e p e n d o n ti mi n g a n d dist a n c e. B e c a us e U V si g n als b e c o m e q ui c kl y l ess 
pr o mi n e nt wit h dist a n c e – t h o u g h t h eir r e a c h d e p e n ds o n t h e m e c h a nis m of U V c ol o ur ati o n ( B ur -
k h ar dt, 1 9 8 9) – olf a ct or y c u es c a n b e us e d t o si g n al at v ari o us dist a n c e a n d o v er ti m e ( C ost a n z o & 
M o nt eir o, 2 0 0 7). I n m a n y c as es, w e fi n d a  s p e ci es-s p e ci fi c s hi  fr o m d e p e n d e n c e o n vis u al c u es t o 
c h e mi c al o n es i n i ntr as p e ci fi c c o m m u ni c ati o n.
e Pieris r a p ae  b u er fl y o c c urs i n t w o s u bs p e ci es: Pieris r a p ae cr uci v or a  a n d Pieris r a p ae r a p ae . U V 
s e x u al di m or p his m is, h o w e v er, f o u n d o nl y i n Pieris r a p ae cr uci v or a , w h er e as Pieris r a p ae r a p ae h a v e n o 
U V r e fl e cti v e p a er ns o n t h e wi n gs of eit h er s e x ( O b ar a et al., 2 0 0 8; Ta ki z a w a & K o y a m a, 1 9 7 4). L ess 
t h a n 5 % of s e x u al di ff er e n c e i n U V r e fl e ct a n c e w as f o u n d i n t h e P. r a p ae  s u bs p e ci es a n d t h e di ff er e n c e 
t h at w as o bs er v e d c o nsists i n t h e m or p h ol o gi c al str u ct ur e of t h e wi n g. M al es of t h e cr uci v or a s u bs p e-
ci es h a v e o n t h eir s c al es b e a ds (s o m eti m es c all e d ‘ pi g m e nt gr a n ul es’; f or m or e, s e e c h a pt er M e c h a nis m 
of U V p a er n c ol o ur ati o n) w hi c h c o nt ai n pt eri n, a  U V- a bs or bi n g pi g m e nt, w hil e f e m al es d o n ot h a v e 
it ( Gir al d o & St a v e n g a, 2 0 0 7; O b ar a & M aj er us, 2 0 0 0). I n t h e r a p ae s u bs p e ci es, o n t h e ot h er h a n d, 
b ot h s e x es h a v e b e a ds o n t h eir s c al es a n d t h us d o n ot r e fl e ct U V li g ht ( Gir al d o & St a v e n g a, 2 0 0 7). 
R e c o g niti o n of c o ns p e ci fi c m al es of t h e r a p ae s u bs p e ci es is e ff e ct e d b y a ‘ fl u er r es p o ns e’, a  s p e ci fi c 
b e h a vi o ur al f e at ur e w hi c h d et ers a p pr o a c hi n g m al es fr o m a e m pti n g t o c o p ul at e wit h m al es. I n ot h er 
w or ds, it f u n cti o ns as a ‘ m e c h a ni c al is ol ati o n m e c h a nis m’ a g ai nst m al a d a pti v e c o p ul at or y a e m pts b e-
t w e e n m al es ( O b ar a & M aj er us, 2 0 0 0). e cr uci v or a s u bs p e ci es us es fl u er r es p o ns e as w ell b ut o nl y 
as a r e d u n d a nt b e h a vi o ur al f e at ur e ( Gir al d o & St a v e n g a, 2 0 0 7). I n c as es w h er e i nt ers u bs p e ci fi c m ati n g 
o c c urs i n s u bs p e ci es cr uci v or a a n d r a p ae, h y bri ds ar e vi a bl e wit h hi g hl y v ari a bl e U V p a er n i n f e m al es 
( O b ar a et al., 2 0 1 0). Fl u er r es p o ns e w as d es cri b e d als o i n Pieris n a pi  ( P et ers e n et al., 1 9 5 1; M e y er- R o-
c h o w & J är vil e ht o, 1 9 9 7), H y p oli m n as b oli n a ( Kr al, 2 0 1 6), a n d i n C oli as e ur yt he me , w h er e it f u n cti o ns 
as a si g n al of u nr e c e pti v e b e h a vi o ur ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8). 
e o c c urr e nc e of U V r e fl e ct a nc e i n c ert ai n s p e ci fi c s p e ci es c o ul d b e e x pl ai n e d b y A m ot z Z a h a vi’s ‘ h a n d -
ic a p pri nci pl e’ ( Z a h a vi, 1 9 7 5), w hic h pr o p os es t h at s u c h si g n als ar e e v ol uti o n aril y st a bl e b e c a us e t h eir 
e x pr essi o n is c ostl y. is is w h y t h e y r el at e ‘ h o n est’ i nf or m ati o n a b o ut t h eir b e ar er’s a bilit y t o c arr y s u c h 
c osts.  e  c ost  of  s e x u al  si g n als,  i n  o ur  c as e  U V  p a er ns,  is  dis pr o p orti o n at el y  hi g h er  f or  l o w  q u alit y 
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i n di vi d u als t h a n f or hi g h q u alit y i n di vi d u als b e c a us e of t h eir hi g h n utriti o n al d e m a n ds ( T u o m a al a et al., 
2 0 1 2). I n ot h er w or ds, m al es wit h a  hi g h l e v el of U V-r e fl e cti v e p a er ni n g ar e h a n dic a p p e d b y s h o ul d eri n g 
t h es e c osts b ut e vi d e ntl y c a n c o p e wit h it a n d d o s ur vi v e ( Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3). 
I n a s eri es of e x p eri m e nts wit h C oli as e ur yt he me , it w as est a blis h e d t h at U V p a er ns pl a y a  criti c al r ol e 
i n  f e m al e  m ati n g  b e h a vi o ur  ( Sil b er gli e d  &  Ta yl or,  1 9 7 3;  Sil b er gli e d  et  al.,  1 9 7 8).  I n  p arti c ul ar,  t h e 
m al es of t his s p e ci es w h os e U V p a er n w as d estr o y e d s u ff er e d a si g ni fi c a nt d e cr e as e i n t h e n u m b er of 
s u c c essf ul c o ns p e ci fi c m ati n gs ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 5). F e m al e pr ef er e n c e f or m al es wit h bri g ht er U V 
p a er ns w as als o f o u n d i n Hy p oli m n as b oli n a ( W hit e et al., 2 0 1 5). A  k e y pr e di cti o n of t h e h o n est si g n al -
li n g t h e or y is t h at t h e e x pr essi o n of dir e cti o n all y s el e ct e d s e x u al tr aits s h o ul d ti g htl y c o v ar y wit h t h e 
c o n diti o n of t h e p h e n ot y p e ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 1 1; Li n ds a y et al., 2 0 1 9). is p h e n o m e n o n is k n o w n 
as c o n diti o n- de pe n de nce ( A n d erss o n, 1 9 9 4). e l a m ell ar arr a ys w hi c h pr o d u c e a  U V p a er n m a y t h us 
b e c ostl y t o pr o d u c e a n d m a y b e s e ns u stri ct o c o n diti o n- d e p e n d e nt ( M or e h o us e, 2 0 1 4), w hi c h w o ul d 
c o ntri b ut e t o h o n est y of t his si g n al ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 5).
I ntr as e x u al  c o m p etiti o n  b et w e e n  m al es  c o ul d  pr o vi d e  a n  alt er n ati v e  e x pl a n ati o n  of  t h e  f u n cti o n  of 
U V r e fl e ct a n c e i n b u er fl y c o m m u ni c ati o n. B e h a vi o ur all y, m ost f e m al e b u er fli es t e n d t o b e s olit ar y, 
w h er e as  m al es  i nt er a ct  vi g or o usl y  w h e n  d ef e n di n g  t h eir  t errit or y  or  fi g hti n g  o v er  p ot e nti al  m at es. 
L o n g- dist a n c e si g n alli n g is t h us n e c ess ar y f or m al es b ut n ot f or f e m al es ( Va n e- Wri g ht, 1 9 8 4). B ei n g 
a bl e t o r e c o g nis e ot h er m al es a n d cl e ar si g n alli n g of o n e’s o w n s e x b y U V r e fl e ct a n c e is t h us a d v a nt a-
g e o us f or m al es i n t h e c o nt e xt of a g o nisti c a n d t errit ori al b e h a vi o ur as w ell as m at e l o c ati o n b e h a vi o ur 
( Br u nt o n et al., 1 9 9 5; Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8).
I n tr o pic al s p e ci es, t h e sit u ati o n is di ff er e nt. C uri o usl y, d es pit e t h e stri ki n g c ol o urs of tr o pic al b u er fli es, 
t h er e e xist o nl y f e w st u di es o n U V r e fl e ct a nc e i n tr o pic al s p e ci es. A  h a n df ul of st u di es s u g g est t h at tr o pi-
c al b u er fli es h a v e eit h er p arti al or s p ot U V r e fl e ct a nc e, t h at is, m u c h l ess U V p a er ni n g t h a n n o n-tr o p -
ic al s p e ci es. Cr a n e’s st u d y, w hic h w as t h e first t o i n v esti g at e l ar g e n u m b ers of tr o pic al s p e ci es, c o ncl u d e d 
t h at U V r e fl e ct a nc e i n tr o pic al b u er fli es is r ar e a n d t h e l o w p er c e nt a g e of U V-r e fl e cti n g p at c h es c a n n ot 
h a v e a si g ni fi c a nt e ff e ct o n t h e i ns e ct’s e y e. I n s h ort, t h at i n tr o pic al b u er fli es, U V r e fl e ct a nc e is u nli k el y 
t o h a v e a d a pti v e v al u e i n c o m m u nic ati o n ( Cr a n e, 1 9 5 4; V u k usic & S a m bl es, 2 0 0 3). H u ert as et al. ( u n-
p u blis h e d d at a) r e p ort s u c h p a er ns i n g e n us Er y p h a nis , w h er e t h e s h a p e of s m all s p ots di ff ers fr o m t h e 
s h a p e of t h eir U V r e fl e ct a nc e a n d c o ul d b e us e d t o dis cri mi n at e b et w e e n s p e ci es or s u bs p e ci es i n t his 
t a x o n. A n ot h er e x a m pl e of t h e a d a pti v e f u ncti o n of U V r e fl e ct a nc e i n tr o pic al b u er fli es ar e t h e n e otr o p -
ic al Helic o ni us,  f a m o us f or t h eir wi n g p a er n mi micr y ( Cr a n e, 1 9 5 5; M errill et al., 2 0 1 5). eir y ell o w 
a p os e m atic s p ots ar e hi g hl y U V r e fl e cti v e a n d o e n vi e w e d as a  hi d d e n c h a n n el of c o m m u nic ati o n w h er e 
s p e ci es-s p e ci fi c si g n als ar e n ot d et e ct e d b y pr e d at ors ( D ell’ A gli o, 2 0 1 6). 
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T his l e d t o a  s u g g esti o n t h at t h e vis u al s yst e m a n d wi n g c ol o ur ati o n c o e v ol v e d s o as t o f a cilit at e 
c o m m u ni c ati o n es p e ci all y a m o n g c o ns p e cifi cs ( B y b e e et al., 2 0 1 1). O nl y t w o st u di es, h o w e v er, 
t est e d s p e cifi c i ntr as p e cifi c c o m m u ni c ati o n pr ef er e n c es i n t h e c o nt e xt of v ari ati o n of U V r efl e c -
t a n c e i n tr o pi c al b utt erfl y s p e ci es, w h er e b y t h e us e of U V tr aits i n si g n alli n g b et w e e n diff er e nt 
s p e ci es h as n ot b e e n s p e cifi c all y a d dr ess e d as y et. R e g ar di n g t h e f or m er, R o b erts o n et al. ( 2 0 0 5) 
dis c o v er e d t h at f e m al e Afri c a n tr o pi c al Bic ycl us a n y n a n a  c h o os e t h eir m at es b as e d o n t h e si z e a n d 
U V r efl e cti vit y of t h e d ors al e y es p ot’s c e ntr al w hit e p u pil. C o ntr ar y t o t his, a r e c e nt st u d y s h o ws 
t h at c h o os y Bic ycl us a n y n a n a m al es n oti c e t h es e w hit e U V-r efl e cti v e p att er n el e m e nts a n d m at e 
wit h f e m al es t h at h a v e t h e m m or e r e a dil y t h a n wit h f e m al es i n w h o m t h es e p att er ns ar e bl o c k e d 
( H u q et al., 2 0 1 9). S e c o n dl y, Helic o ni us  m al es als o us e U V si g n als t o c h o os e t h eir m at es, w hi c h 
i n di c at es a  tr a d e- off b et w e e n n at ur al a n d s e x u al s el e cti o n r e g ar di n g vis u al si g n als, b et w e e n r e-
d u cti o n of li k eli h o o d of c o nf usi o n i n c o urts hi p a n d m ai nt e n a n c e of t h e a d v a nt a g es of a p os e m ati c 
c ol o ur ati o n ( D ell’ A gli o et al., 2 0 1 8). M or e o v er, it s e e ms t h at d ors al c ol o urs of s o m e Helic o ni us’s 
s p e ci es m a y h a v e e v ol v e d t hr o u g h s el e cti o n f or a p os e m atis m as a t y p e of pr ot e cti o n fr o m pr e d a -
ti o n, w hil e its v e ntr al s urf a c es w er e s el e ct e d f or s e x u al si g n alli n g. 
I n  ot h er  tr o pi c al  b u er fl y  s p e ci es,  t h er e  is  cl e ar  e vi d e n c e  of  si g n al  p artiti o ni n g  b et w e e n  d ors al  a n d 
v e ntr al wi n gs ( R ut o ws ki et al., 2 0 1 0), i n cl u di n g U V si g n alli n g. I n Bic ycl us a n y n a n a , d ors al wi n g c h ar-
a ct ers ar e i n v ol v e d i n s e x u al si g n alli n g w hil e e y es p ots o n t h e v e ntr al si d e of t h e wi n g pl a y a r ol e i n pr e d-
at or a v oi d a n c e ( R o b erts o n & M o nt eir o, 2 0 0 5). e s a m e tr e n d i n t h e f u n cti o n of t h e t w o wi n g s urf a c es 
a p p e ars i n pi p e vi n e s w all o wt ail ( B att us p hile n or ), w h er e t h e c ol o ur p a er n o n v e ntr al hi n d wi n gs i n 
b ot h s e x es a cts as a n  a p os e m ati c si g n al w hi c h a d v ertis es dist ast ef ul n ess t o p ot e nti al pr e d at ors ( R u-
t o ws ki et al., 2 0 1 0). M or p h o b u er fli es, t o o, h a v e fli c k eri n g fl as h iri d es c e n c e c ol o ur ati o n r a n gi n g fr o m 
bl u e- gr e e n t o U V o n t h e d ors al si d e, w hi c h is i n v ol v e d i n m al e fli g ht p atr olli n g ( Cr a n e, 1 9 5 4; Ta b at a et 
al., 1 9 9 6), w hil e cr y pti c c ol o urs o n t h e v e ntr al si d e s e e m t o s er v e as pr ot e cti o n a g ai nst vis u al pr e d at ors 
( D e Vri es et al., 2 0 1 0). 
Q u alit y of U V r e fl e ct a n c e d e cli n es wit h a g e d u e t o wi n g w e ar, s c al e l oss, or d a m a g e. is c a n b e us e d 
i n m at e ass ess m e nt b y f e m al es ( R ut o ws ki, 1 9 8 5), as is t h e c as e f or i nst a n c e i n C oli as e ur yt he me , w h er e 
str u ct ur al U V c ol o ur ati o n c a n s er v e as a  v ali d i n di c at or of a g e ( K e m p, 2 0 0 6). e n y m p h ali d b u er fl y 
A n arti a f ati m a  is u n us u al i n t h at b ot h its U V r e fl e cti o n a n d visi bl e c ol o ur c h a n g e wit h a g e: i n b ot h s e x-
es, t h eir y ell o w U V- a bs or bi n g b a n ds b e c o m e w hit e a n d U V-r e fl e cti n g. Ol d er, U V-r e fl e cti n g f e m al es ar e 
t h e n m or e a r a cti v e t o m at e-s e e ki n g m al es ( Sil b er gli e d, 1 9 7 9).
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2.1. 2.1. 2. 2   N ot e s o n t h e e v ol uti o n of U V p att e r n i n  
   L e pi d o pt e r a
 
St u di es o n t h e e v ol uti o n of U V p a er ns i n L e pi d o pt er a ar e f e w a n d f ar b et w e e n a n d o nl y a  h a n df ul 
of arti cl es s o f ar o ff er a  dis c ussi o n of U V r e fl e ct a n c e fr o m a n  e v ol uti o n ar y p ers p e cti v e. R es e ar c h o n 
m ol e c ul ar p h yl o g e n y ( mit o c h o n dri al D N A) of L e pi d o pt er a i n di c at es t h at wit hi n t h e g e n us C oli as, t h e 
ol d est s p e ci es i n E ur o p e ar e t h e S c a n di n a vi a n o n es a n d it is fr o m t h e n ort h- w est of E ur o p e t h at C oli as 
b u er fli es s pr e a d s o ut h a n d e ast, e v e nt u all y f or mi n g ni n e s p e ci es. is a n al ysis s e ms t o i n di c at e t h at 
U V r e fl e ct a n c e e v ol v e d s e v er al ti m es (a p ol y p h yl eti c tr ait) wit hi n t h e g e n us (a n d e a c h cl a d e), w hi c h 
is c o nsist e nt wit h t h e h y p ot h esis t h at U V is a tr ait s u bj e ct e d t o i ntr a- a n d / or i nt ers p e ci fi c s el e cti o n 
( Br u nt o n, 1 9 9 8). Br u nt o n’s st u d y, h o w e v er, w as b as e d o nl y o n 1 2 s p e ci es a n d i n t h e li g ht of m or e r e-
c e nt st u di es (e. g. St ell a et al., 2 0 1 8; f or m or e d et ail, s e e P art 2), its r es ults c a n n ot b e c o nsi d er e d f ull y 
r eli a bl e. U V p a er n i n g e n us G o ne pter y x als o l e n ds its elf t o a  p h yl o g e n eti c m a p pi n g of e v ol uti o n of t his 
tr ait. N e kr ut e n k o’s st u d y ( 1 9 6 8), w hi c h w as b as e d o n i n v esti g ati o n of U V p a er ns, s h o w e d r el ati o n-
s hi ps b et w e e n G o ne pter y x s p e ci es a n d its r es ults w er e m ostl y c o n gr u e nt wit h l at er m ol e c ul ar st u di es 
( Br u nt o n & H urst, 1 9 9 8; B o z a n o et al., 2 0 1 6). A n ot h er r e c e nt st u d y b as e d o n b ot h mit o c h o n dri al a n d 
n u cl e ar D N A d es cri b es t h e p h yl o g e n y of G o ne pter y x  b u er fli es i n e v e n m or e d et ail ( H a n z al o v á et al., 
2 0 2 0). M or e o v er, t his p a p er us e d U V p a er ns i n its a n al ys es as a  c o v ari at e a n d s h o w e d a n al o g o us s p a-
ti al tr e n ds i n U V p a er n as i n t h e C oli as g e n us. 
2.1. 2.1. 2. 3   I nt e r s p e ci fi c c o m m u ni c ati o n
 
R el at e d  s p e ci es  ar e  o e n  s y m p atri c all y  distri b ut e d,  w hi c h  is  w h y  U V  p a er ns  c a n  b e  us e d  i n  s p e-
ci es r e c o g niti o n. is is of i m p ort a n c e es p e ci all y i n r el ati o n t o a v oi d a n c e of i nt ers p e ci fi c m ati n g a n d 
t hr o u g h c h ar a ct er dis pl a c e m e nt als o i n t h e c o nt e xt of s y m p atri c s p e ci ati o n ( Br o w n & Wils o n, 1 9 5 6). 
I n m a n y Pi eri d a e s p e ci es, o nl y m al es e x hi bit U V r e fl e ct a n c e a n d si n c e m al e c o urts hi p h ar ass m e nt c ar-
ri es c osts f or f e m al es ( Gr a h a m et al., 1 9 8 0), U V p a er ns w hi c h disti n g uis h f e m al es of r el at e d s y m p atri c 
s p e ci es c o ul d r e d u c e i nt ers p e ci fi c m al e h ar ass m e nt a n d t h er e b y i n cr e as e ti m e a v ail a bl e f or e g g l a yi n g 
( Br u nt o n & M aj er us, 1 9 9 5; Sil b er gli e d, 1 9 7 9; R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a). 
I n E ure m a, P h oe bis, C oli as,  a n d ot h er g e n er a, t h er e ar e str o n g i nt ers p e ci fi c di ff er e nc es i n m al e U V-r e fl e c-
ti v e p a er ns a m o n g c o n g e n eric s y m p atric s p e ci es. F e m al es of C. e ur yt he me , f or e x a m pl e, a c c e pt c o ns p e-
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ci fi c m al es w h o h a v e a str o n g U V r e fl e cti o n. B e h a vi o ur al o bs er v ati o n s h o w e d t h at m al es wit h o blit er at e d 
U V p a er n m at e l ess fr e q u e ntl y t h a n c o ntr ol m al es ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8; Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3). 
I n C. e ur yt he me, it s e e ms t h at U V p a er n pl a ys a r ol e i n s p e ci es r e c o g niti o n. I n c o ntr ast, f e m al es of C. p hi -
l o dice (a s p e ci es w h er e m al es ar e U V- a bs or bi n g ), d o n ot dis cri mi n at e a g ai nst c o ns p e ci fi c m al es w h o w er e 
e x p eri m e nt all y a d or n e d wit h C. e ur yt he me U V-r e fl e cti n g wi n g p at c h es. er e is n o r e as o n, t h er ef or e, t o 
e x p e ct t h at all C oli as s p e ci es us e U V p a er n i n c o m m u nic ati o n a n d m at e s el e cti o n. It is q uit e cl e ar t h at 
i n s o m e s p e ci es, U V si g n alli n g d o es n ot pl a y a n  e x cl usi v e r ol e i n c o m m u nic ati o n. M or e o v er, Br u nt o n a n d 
M aj er us (1 9 9 5) a n al ys e d i ntr a a n d i nt ers p e ci fi c v ari ati o n of U V p a er ns i n a  n u m b er of C oli as s p e ci es. 
O n e mi g ht e x p e ct v er y li l e v ari a nc e i n U V r e fl e cti o n b et w e e n s p e ci m e ns of t h e s a m e s p e ci es. N e v ert h e-
l ess, a st u d y c o m p ari n g i nt er- wit h i ntr as p e ci es di ff er e nc es i n a  n u m b er of C oli as  a n d G o ne pteri x  s p e ci es 
c o ncl u d e d t h at i ntr as p e ci es v ari ati o n is i n s e v er al E ur o p e a n s p e ci es is s o hi g h t h at n eit h er b u er fli es n or 
t h eir pr e d at ors ar e li k el y t o b e a bl e t o di ff er e nti at e b et w e e n s p e ci es b as e d o n t h eir U V p a er ns ( Br u nt o n 
et al. 1 9 9 5). is is als o w h y U V p a er ns ar e u nli k el y t o pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n r e pr o d u cti v e is ol ati n g 
m e c h a nis m i n t h es e b u er fl y s p e ci es. 
U V p a er ns t h us cl e arl y c a n n ot b e c o nsi d er e d i n is ol ati o n a n d wit h r es p e ct t o c o m m u ni c ati o n, ot h er 
c h a n n els m ust b e t a k e n i nt o c o nsi d er ati o n: f or i nst a n c e C. p hil o dice r eli es e ntir el y o n olf a ct or y c u es 
( Sil b er gli e d & Ta yl or, 1 9 7 3; Ta yl or, 1 9 7 3 b). I n ot h er w or ds, w hil e U V si g n als c a n f u n cti o n as a n  is ol at -
i n g m e c h a nis m f or s o m e s p e ci es, s u c h as Pieris n a pi  ( Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8; M e y er- R o c h o w, 1 9 9 1) or 
Acti n ote ge n us ( R e mi n gt o n, 1 9 7 3), w h er e t h e y r e d u c e t h e ris k of h y bri dis ati o n, i n ot h er s p e ci es, s u c h as 
s o m e C oli as b u er fli es, U V r e fl e ct a n c e pr o b a bl y pl a ys a  mi n or, if a n y, r ol e i n t his t y p e of i nt ers p e ci fi c 
c o m m u ni c ati o n. 
Wi n g  p a er ns  of  s o m e  b u er fl y  s p e ci es  i n v ol v es  hi d d e n  f e at ur es  s u c h  as  U V  p a er ns,  as  d es cri b e d 
a b o v e. F or t his r e as o n, U V r e fl e ct a n c e p a er ns ar e us e d as t a x o n o mi c t o ol t o disti n g uis h b et w e e n s p e -
ci es, t h us dis p e nsi n g wit h t h e n e e d of c o m pli c at e d m or p h ol o gi c al a n d g e n eti c al a n al ys es. Pi o n e eri n g 
t a x o n o mi c al w or k b as e d o n U V r e fl e ct a n c e of G o ne pter y x  s p e ci es w as d o n e b y N e kr ut e n k o i n n u m b er 
of his st u di es ( N e kr ut e n k o 1 9 6 4, 1 9 6 5 a, 1 9 6 5 b, 1 9 6 8, 1 9 7 0, 1 9 7 2). H e h y p ot h esis e d t h at U V p at c h es 
c o ul d  b e  a  us ef ul  t a x o n o mi c al  tr ait.  H e  d es cri b e d  a  n u m b er  of  c h ar a ct eristi c  f e at ur es  i n  t h e  t er mi-
n ol o g y of hi d d e n U V wi n g p a er n o n t h e wi n gs of G o ne pter y x s p e ci es a n d w as m ost li k el y t h e first t o 
d es cri b e g y n a n dr o m or p h y i n t h e U V s p e ctr a. 
B o z a n o et al. ( 2 0 1 6 ) r e c e ntl y pr o p os e d t h e first m ol e c ul ar- b as e d p h yl o g e n y of t h e g e n us G o ne pt -
er y x, w hi c h c h a n g e d t h e t a x o n o mi c st at us of s o m e tr a diti o n al s u bs p e ci es t o a s p e ci es l e v el. M or e 
i m p ort a ntl y, t his st u d y a n d n u m b er of ot h er r e c e nt w or k s tr e at G o ne ptr y x U V p att er ns as a  p ossi -
bl e di a g n osti c tr ait of a t a x o n o mi c v al u e ( Br u nt o n & M aj er us, 1 9 9 5; P e c h á č e k et al., 2 0 1 4; B o z a n o 
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et al., 2 0 1 6; H a n z al o v á et al., 2 0 2 0). F urt h er st u di es us e d U V p att er ns as a n  a u xili ar y t a x o n o m -
i c al m et h o d f or P a pili o ( F erris, 1 9 7 2), L yc ae n a ( S c h ai d er, 1 9 8 8), a n d a  n u m b er of C oli as  s p e ci es 
( St ell a et al., 2 0 1 8). Alr e a d y d e c a d es a g o, F erris b eli e v e d t h at U V p h ot o gr a p h y is a  brilli a nt a n d 
c h e a p m et h o d f or c o m pli c at e d t a x o n o mi c al a n al ysis a n d assi g n e d a  n u m b er of s p e ci es /s u bs p e ci es 
t o  v ari o us  c ol o ur  gr o u ps  ( F erris  1 9 7 3,  1 9 7 5),  w hi c h  l at er  g e n eti c  a n al ysis  i n d e e d  pr o v e d  t o  b e 
s e p ar at e s p e ci es or s u bs p e ci es ( W h e at & Watt, 2 0 0 8). F urt h er m or e, a n al ysis of U V r efl e ct a n c e 
p att er n o n t h e wi n gs r e v e al e d si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n t w o s p e ci es of s w all o wt ail b utt er -
fl y (I p hicli des feist h a melii a n d  I p hicli des p o d aliri us). T his st u d y w as s u p p ort e d b y g e n eti c ( n u cl e ar 
D N A ) a n d m or p h ol o gi c al ( m al e a n d f e m al e g e nit ali a) a n al ys es t o u n d er pi n t h e i m p ort a n c e of U V 
r efl e ct a n c e as a  t a x o n o mi c al t o ol ( G a u n et et al., 2 0 1 9). E v e n m or e r e c e nt fi n di n gs s u p p ort t h e 
t a x o n o mi c al si g nifi c a n c e of U V r efl e ct a n c e i n s o ut h A m eri c a n Er y p h a nis  b utt erfli es ( H u ert as et. 
al, u n p u blis h e d d at a). Alt h o u g h U V p att er ni n g is i n t a x o n o mi c st u di es e m pl o y e d r el ati v el y r ar el y, 
all of t h e a b o v e m e nti o n e d s o ur c es c o nfir m t h e i m p ort a n c e of t his tr ait as a t a x o n o mi c al t o ol t h at 
d o es n ot r e q uir e c o m pli c at e d m or p h ol o gi c al a n al ysis.
B u er fl y U V p a er ns c o ul d als o s er v e as a  d e c o y or w ar ni n g c ol o ur ati o n (a p os e m atis m) f or v ari o us 
s p e ci es of bir ds, t h us pl a yi n g a n i m p ort a nt r ol e i n pr e y – pr e d ati o n i nt er a cti o n ( L y yti n e n et al., 1 9 9 9, 
2 0 0 4;  Sil b er gli e d,  1 9 7 9).  Br u es  ( 1 9 4 1)  w as  o n e  of  t h e  first  a ut h ors  t o  h y p ot h esis e  a b o ut  U V  p at -
t er ns f u n cti o ni n g as a  B at esi a n or M ull eri a n mi mi cr y. Wit h o ut a n y fi el d o bs er v ati o n, h e cl ai m e d t h at 
mi mi cr y is t h e m ai n p ur p os e dri vi n g U V p a er n f or m ati o n i n v ari o us b u er fl y s p e ci es. R e mi n gt o n 
( 1 9 7 3) f o u n d t h at Afri c a n b u er fl y m o d els a n d mi mi cs r es e m bl e d o n e a n ot h er i n U V r e fl e cti o n p at -
t er n m or e t h a n N e w W orl d m o d els a n d mi mi cs di d. H e s u g g est e d t w o e x pl a n ati o ns: Afri c a n pr e d-
at ors s e e i n t h e U V s p e ctr u m b e er t h a n n e w W orl d pr e d at ors d o or, alt er n ati v el y, mi mi cr y c o m -
pl e x es i n Afri c a h a d m or e ti m e t o d e v el o p. S el e cti o n a g ai nst U V p a er ns m a y b e e x p e ct e d b e c a us e 
r e fl e ct e d U V li g ht m a y a r a ct a vi a n pr e d at ors ( Viit al a et al., 1 9 9 5). e h y p ot h esis of s u bst a nti al 
n e g ati v e s el e cti v e pr ess ur e a g ai nst U V p a er ns fi n ds s u p p ort i n t h e f a ct t h at n o ct ur n al s p e ci es h a v e 
U V p a er ns m or e fr e q u e ntl y t h a n di ur n al s p e ci es ( L y yti n e n et al., 2 0 0 4) w h o m or e m o v e ar o u n d 
w h e n vis u all y h u nti n g pr e d at ors ar e m or e a cti v e. I n s p e ci es w h er e t h er e is s e x u al di m or p his m of U V 
p a er ni n g, f e m al es t e n ds t o b e m or e cr y pti c or mi m eti c t h a n m al es. is s h o ul d d e cr e as e t h e ris k 
of pr e d ati o n, i n ot h er w or ds, f u n cti o n as a  pr ot e cti v e p a er n. M al es, m e a n w hil e, t e n d t o pr es er v e 
t h e  a n c estr al  p a er n  of  s p e ci es  ( T ur n er,  1 9 7 8).  at,  h o w e v er,  w as  pr o v e n  o nl y  f or  s o m e  s p e ci es 
( Br u nt o n et al., 1 9 9 5; Br u nt o n, 1 9 9 8). Pieris n a pi, f or e x a m pl e, e x hi bits a n i n v ers e p h e n o m e n o n a n d 
f e m al es ar e m or e visi bl e i n U V li g ht t h a n m al es ar e. 
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Cr y ptic pa er ni n g is cr uci al n ot o nl y f or b u er fl y i m a g os b ut als o f or l e pi d o pt er a n l ar v al st a g es. C h urc h et 
al. (1 9 9 8) m e as ur e d t h e r e fl e ct a nc e s p e ctr a of l e pi d o pt er a n l ar v a e a n d t h eir n at ur al bac k gr o u n ds. His r es ults 
i n dic at e t h at m a n y c at er pill ars m atc h t h e l e af bac k gr o u n d i n b ot h U V a n d visi bl e w a v el e n gt hs a n d ar e t h us 
cr y ptic o v er t h e e ntir e c ol o ur r a n g e. I n t his c as e, cr y psis e xt e n ds i nt o t h e U V. F urt h er m or e, r esti n g a d ult 
b u er fli es f ol d t h eir wi n gs t o j oi n t h e m i nt o a n  u pri g ht p ositi o n a n d i n m ost s p e ci es, t h e r e v ers e si d e of wi n gs 
d o es n ot r e fl e ct U V li g ht ( M e y er- R oc h o w, 1 9 9 1; G hir a d ell a et al., 1 9 7 2). Pr e d at ors t h us c a n n ot us e U V pat -
t er ns o n t h e wi n gs of r esti n g b u er fli es f or pr e y d et e cti o n ( L y yti n e n et al., 2 0 0 4). 
St u di es of U V pa er ns i ncl u d e t h e m ost wi d el y q u ot e d e x a m pl e of e v ol uti o n i n acti o n: t h e st or y of i n d ustri al 
m el a nis m i n Bist o n bet ul ari a . I n li g ht visi bl e t o h u m a ns, t h e s p e c kl e d t y pic a f or m a p p e ar e d cr y ptic w h e n 
s e e n a g ai nst t h e bac k gr o u n d of f oli os e lic h e n, w h er e as t h e d ar k c ar b o n ari a f or m w as c o ns pic u o us. U n d er U V 
li g ht, t h e sit u ati o n w as r e v ers e d. F oli os e lic h e ns a bs or b e d U V li g ht a n d a p p e ar e d as d ar k as t h e c ar b o n ari a. 
Ty pic a , o n t h e ot h er h a n d, r e fl e ct e d U V a n d w as c o ns pic u o us. A g ai nst cr ust os e lic h e ns, t y pic a w as l ess visi bl e 
t h a n c ar b o n ari a i n b ot h visi bl e a n d U V li g ht ( M aj er us et al., 2 0 0 0). As is w ell k n o w n, d uri n g t h e I n d ustri al 
R e v ol uti o n i n Brit ai n, t h e t y pic a f or m w as i n ur ba n l ar g el y r e pl ac e d wit h t h e c ar b o n ari a f or m. As p oll uti o n 
l at er d e cr e as e d, t h e t y pic a f or m o nc e a g ai n b e c a m e d o mi n a nt. e a b o v e m e nti o n e d st u d y b y M aj er us et al. 
( 2 0 0 0) s o m e w h at c o m plic at es t h e st or y b ut als o o utli n es t h e i m p ort a nc e of fr a mi n g t h e iss u e of U V r e fl e c -
t a nc e i n pr e y a n d pr e d at or s h o ul d i n a n  e c ol o gic al c o nt e xt. 
A n u m b er of st u di es s u g g est e d t h at b u er fl y c ol o ur ati o n, wit h hi g h fr e q u e n c y of or a n g e, y ell o w, a n d 
w hil e,  is  i n  f a ct  a p os e m ati c  ( K e l e w ell,  1 9 6 5;  K o m ár e k,  1 9 9 8).  is  fi n ds  s u p p ort  i n  t h e  f a ct  t h at 
a  n u m b er of b u er fl y f a mili es i n cl u d e s p e ci es wit h a  wi d e s p e ctr u m of p al at a bilit y, s o t h eir p a er ns 
m a y i n d e e d h a v e a n  a p os e m ati c f u n cti o n ( Br o w er et al., 1 9 6 8; L y yti n e n et al., 1 9 9 9). S o f ar, h o w e v er, 
t h e iss u e of a p os e m atis m a n d U V p a er ns h as b e e n a d dr ess e d b y o nl y a  h a n df ul of st u di es, w h er e-
b y s o m e r es e ar c h i n di c at es t h at t h e a p os e m ati c c ol o ur ati o n h y p ot h esis m a y b e wr o n g. F or i nst a n c e, 
a  st u d y o n gr e at tits (P ar us m aj or ) s h o w e d t h at bir ds w er e i n c a p a bl e of l e ar ni n g t o a v oi d u n p al at a bl e 
pr e y it e ms r e g ar dl ess of w h et h er t h e pr e y r e fl e ct e d or a bs or b e d U V li g ht ( L y yti n e n et al., 2 0 0 1). I n 
ot h er w or ds, bir ds e x hi bit e d n o str o n g a v oi d a n c e of U V-r e fl e cti n g pr e y it e ms. is is a n al o g o us t o t h e 
fi n di n g t h at a r e m o v al of U V r e fl e ct a n c e h a d n o si g ni fi c a nt e ff e ct o n f or a gi n g b e h a vi o ur i n a vi a n m er k -
w elt ( M a d d o c ks et al., 2 0 0 1). N e v ert h el ess, U V si g n als s h o ul d n ot b e c o nsi d er e d i n is ol ati o n a n d t h e 
e ntir e s p e ctr u m of wi n g p a er ns n e e ds t o b e e x a mi n e d ( Ari as et al., 2 0 1 9).
I n a sli g htl y di ff er e nt c o nt e xt, h o w e v er, hi g hl y r e fl e cti v e U V p a er ns c o ul d s er v e as e ff e cti v e d ef e n c e 
a g ai nst pr e d ati o n. M ur ali ( 2 0 1 8) d e m o nstr at e d t h at b u er fl y m o v e m e nt a c c o m p a ni e d b y stri ki n g 
c ol o ur ati o n w hi c h d y n a mi c all y c h a n g es o v er ti m e is a f u n cti o n al pr ot e cti o n a g ai nst pr e d ati o n. It 
pr o b a bl y w or ks b y l e a di n g t h e pr e y t o misi nt er pr et t h e pr e y’s l o c ati o n. Iri d es c e n c e, t o o, w hi c h l e a ds 
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t o f ast c ol o ur c h a n g es, c o ul d s er v e as a f or m of d y n a mi c disr u pti v e c a m o u fl a g e b as e d o n t h e s a m e 
pri n ci pl e ( Kj er ns m o et al., 2 0 2 0). Alt h o u g h t his w as t est e d i n c o nt e xt of w a v el e n gt hs visi bl e t o h u -
m a ns, U V p a er ns – w hi c h c a n f u n cti o n as a str o n g si g n al i n t h e vis u al m er k w elt of or g a nis ms s e n -
siti v e t o U V li g ht – c o ul d b e i n cl u d e d i n t his f u n cti o n al e x pl a n ati o n of U V p a er n c o n fi g ur ati o n 
i n a  p ar all el f as hi o n. R o b erts o n et al. ( 2 0 0 5) f o u n d hi g hl y r e fl e cti v e U V s p ots o n t h e d ors al si d e of 
Bic ycl us a n y n a n a wi n gs b ut d u e t o t h eir c e ntr al pl a c e m e nt o n t h e wi n g a n d t h eir i n a c c ur at e mi mi cr y 
of v ert e br at e e y es, s u c h p a er ns ar e u nli k el y t o b e e ff e cti v e at d e fl e cti n g a a c ks t o t h e wi n g m ar gi n. 
C o ntr ar y t o t his, Pr u di c et al. ( 2 0 1 5) f o u n d a n  ass o ci ati o n b et w e e n i n cr e as e d b u er fl y s ur vi v al a n d 
pr o mi n e nt e y es p ots i n Bic ycl us a n y n a n a  i n t h e c o nt e xt of pr e d ati o n b y c ert ai n i n v ert e br at es, s p e ci fi-
c all y pr a yi n g m a nti ds w hi c h ar e u n a bl e t o s e ns e U V li g ht. C o nsi d er ati o n of t h e s e ns or y c a p a citi es of 
pr e d at or is t h er ef or e of cr u ci al i n s u c h st u di es. M or e o v er, a n  e x p eri m e nt wit h U V e y es p ots i n L o pi n -
g a ac hi ne  d e m o nstr at e d t h at n at ur al m ar gi n al e y es p ots o n b u er fl y wi n gs c a n d e fl e ct pr e d at or a a c k 
t o t h es e n o n vit al p arts of b u er fl y b o d y i n l o w i nt e nsit y li g ht wit h pr o mi n e nt U V c o m p o n e nt, t h at 
is, i n li g ht c o n diti o ns w hi c h e m ul at e c o n diti o ns d uri n g d a w n or d us k, t h e ti m e w h e n t h e b u er fl y’s 
a vi a n pr e d at ors ar e m ost a cti v e ( Ol ofss o n et al., 2 0 1 0).
S o m e ki n d of tr a d e- o ff b et w e e n t h e d e v el o p m e nt of si g n als i nt e n d e d t o c o ns p e ci fi c a n d si g n als ai m e d 
at pr e d at ors u n d o u bt a bl y a ff e cts U V wi n g p a er ns. is c o n fli ct b et w e e n n at ur al a n d s e x u al s el e cti o n 
is tr a diti o n all y d es cri b e d as f oll o ws: if pr e d ati o n is a r el ati v el y str o n g er s el e cti v e f or c e t h a n s e x u al s e-
l e cti o n, c ol o ur ati o n will b e m or e c o ns pi c u o us f or a p os e m ati c s p e ci es a n d m or e cr y pti c f or c a m o u fl a g e d 
s p e ci es. If, o n t h e ot h er h a n d, pr e d ati o n p os es a r el ati v el y s m all er t hr e at, c ol o ur p a er ns will b e cl os er 
t o t h e o pti m u m of m at e c h oi c e ( E n dl er, 1 9 9 2). is w as st u di e d i n Helic o ni us b u er fli es  w h er e m al es 
us e U V si g n als f or m at e c h oi c e, i n di c ati n g t h at c o n fli cti n g f or c es of n at ur al a n d s e x u al s el e cti o n d o 
a ff e ct vis u al si g n als: t h e y r e d u c e t h e c ost of c o nf usi o n i n c o urts hi p a n d m ai nt ai n t h e a d v a nt a g es of 
w ar ni n g c ol o ur ati o n ( D ell’ A gli o et al., 2 0 1 8). S p e ci fi c all y i n Helic o ni us , it s e e ms li k el y t h at t h eir d ors al 
c ol o urs m a y h a v e e v ol v e d t hr o u g h s el e cti o n f or a p os e m atis m as a nti pr e d at or pr ot e cti o n, w hil e t h eir 
v e ntr al wi n g s urf a c es w er e s el e ct e d f or s e x u al si g n alli n g. 
T h e t h e or y of s e ns or y dri v e cl ai ms t h at si g n alli n g s yst e ms s h o ul d e v ol v e s o as t o o pti mis e tr a ns -
missi o n  b et w e e n  s e n d ers  a n d  i nt e n d e d  r e c ei v ers  w hil e,  if  at  all  p ossi bl e,  r e d u ci n g  visi bilit y  t o 
e a v es dr o p p ers ( E n dl er, 1 9 9 2; W hit e et al., 2 0 1 5; D o n g et al., 2 0 1 9). Hi g h dir e cti o n al a n d iri d es -
c e nt U V r efl e ct a n c e c o ul d b e a n  e x a m pl e of s u c h a  tr a d e- off. I n ot h er w or ds, t h e e x pr essi o n of 
s u c h vis u al s e x u al si g n als is g e n er all y t h o u g ht t o r e pr es e nt a  b al a n c e b et w e e n t h e eff e cts of s e x u al 
a n d n at ur al s el e cti o n ( W hit e et al., 2 0 1 5). T h es e si g n als r e q uir e hi g h c o ns pi c u o us n ess, b e c a us e 
t o s u c c essf ull y c o m p et e f or m at es t h e m al e h as t o a d v ertis e c ert ai n q u aliti es, b ut als o m ai nt ai n 
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r el ati v el y l o w visi bilit y t o pr e d at ors. H ast a d ( 2 0 0 5), f or e x a m pl e, t h e oris e d t h at s p e cifi c s p e ci es 
att u n e t h eir si g n alli n g t o t h e vis u al s yst e ms of t h eir i nt e n d e d a d dr ess e es, i. e. t h eir c o ns p e cifi cs, 
w hil e r e d u ci n g c ol o ur c o ntr ast t o t h e b a c k gr o u n d i n s p e ctr al p arts w hi c h t h eir pr e d at ors ar e m ost 
s e nsiti v e t o. I n ot h er w or ds, or g a nis ms us e c ol o ur si g n als w hi c h ar e m or e r e a dil y s e e n b y t h eir 
c o ns p e cifi cs’ (a n d t h us als o t h eir o w n) vis u al s yst e m t h a n b y t h eir pr e d at ors, w hi c h all o ws f or 
a  dir e ct e d c o m m u ni c ati o n c h a n n el f or dis pl a yi n g m al e q u alit y. M or e o v er, M ull e n a n d P o hl a n d 
( 2 0 0 8) d es cri b e d a n  ass o ci ati o n b et w e e n t h e p ositi o n of U V r efl e ct a n c e m a xi m a a n d t h e p oss es -
si o n of U V c o n es i n al m ost o n e t h o us a n d bir d s p e ci es, w hi c h str o n gl y i n di c at es t h at p er c e pti o n 
s yst e m  is  i nt ers p e cifi c all y  t u n e d  a n d  t h e  pr e y  c a n  hi d e  its  c o m m u ni c ati o n  wit hi n  its  o w n  U V 
r efl e ct a n c e m a xi m a. T h e s a m e p h e n o m e n o n of s hi el d e d c o m m u ni c ati o n a p p e ars, f or e x a m pl e, i n 
t h e mi mi c Helic o ni us  b utt erf li es ( D al b os c o D ell’ A gli o, 2 0 1 6; B y b e e et al., 2 0 1 1) w h er e U V si g n als 
ar e  us e d  i n  m at e  s el e cti o n  b y  f e m al es  (s e e  c h a pt er  o n  i ntr as p e cifi c  c o m m u ni c ati o n).  A  si mil ar 
p h e n o m e n o n h as b e e n h y p ot h esis e d i n H y p oli m n as b oli n a  ( W hit e et al., 2 0 1 5), w h er e t h e m a x-
i m all y bri g ht U V r efl e ct a n c e of w hit e s p ots s urr o u n d e d b y s hi m m eri n g bl u e s c al es o n t h e bl a c k 
u p p er si d e of t h e wi n gs of c o urti n g m al es c a n b e s e e n o nl y fr o m a  hi g hl y r estri ct e d a n gl e. T h es e 
a n g ul arl y r estri ct e d si g n als h a v e a  n arr o w a n g ul ar r efl e ct a n c e f u n cti o n: t h e y ar e visi bl e o nl y fr o m 
a b o ut 2 0  ̊ r a n g e of a b o v e- wi n g vi e wi n g a n gl es. S p e cifi c b e h a vi o ur als o pl a ys a n  ess e nti al r ol e i n 
e n h a n c e m e nt of si g n al tr a ns missi o n t o f e m al es of t his s p e ci es. A s a c o ns e q u e n c e, t h e m al e U V p at -
t er n is cl e arl y visi bl e t o H. b oli n a f e m al es b ut n ot t o a vi a n pr e d at ors. T his is cl e arl y a d v a nt a g e o us. 
T o s u m u p, U V p a er ns ar e s u bj e ct t o a  d u al c h all e n g e of m a xi mis ati o n of si g n al tr a ns missi o n t o c o n -
s p e ci fi cs wit h c o n c urr e nt mi ni mis ati o n of p ossi bl e d et e cti o n b y vis u all y ori e nti n g pr e d at ors. e t h e-
or y of s e ns or y dri v e pr e di cts t h at s u c h si g n als s h o ul d b e d esi g n e d or tr a ns mi e d t o s o m e d e gr e e pri-
v at el y ( E n dl er, 1 9 9 2). S o m e a ut h ors d es cri b e t his p h e n o m e n o n usi n g t h e t er m pri v at e c o m m u ni c ati o n 
c h a n n el ( C u m mi n gs et al., 2 0 0 3; Si e b e c k et al., 2 0 1 0). 
2.1. 2. 2   M e c h a ni s m s of U V p att e r n c ol o u r ati o n
 
U n d erst a n di n g of c ol o ur pr o d ucti o n m e c h a nis ms al o n g wit h t h eir p ot e nti al n utriti o n al, p h ysi ol o gic al, a n d 
d e v el o p m e nt al c osts is i m p ort a nt f or o ur h olistic a p pr ais al of si g n al f u ncti o n a n d e v ol uti o n. Gi v e n t h at c ol o ur 
is t h e pr o d uct of i nt er acti o n b et w e e n li g ht a n d m or p h ol o gic al str uct ur es, e v e nt u all y als o c h e mic al pi g m e nts, 
s el e cti o n acti n g u p o n c ol o ur c h ar act eristics n e c ess aril y l e a ds t o c h a n g es i n t h os e u n d erl yi n g str uct ur es a n d 
c h e mic als. is is w h y w e pr o vi d e a n  o v er vi e w of b u er fl y U V pr o d ucti o n m e c h a nis ms.
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e f or m ati o n of U V p a er ns is b as e d o n s m all str u ct ur es i n t h e b u er fl y wi n gs. Alt h o u g h t h es e 
str u ct ur es ar e o n a  mi cr os c o pi c s c al e, t h e y c o ul d b e cl os el y r el at e d t o l ar g e-s c al e p h e n o m e n a s u c h as 
distri b uti o n of p o p ul ati o n wit h di ff er e nt l e v el of U V r e fl e ct a n c e p a er n. F or t his r e as o n, it is cr u ci al 
t o d es cri b e t h e m ai n f a ct ors r es p o nsi bl e f or U V c ol o ur ati o n i n a ni m als. I n g e n er al, t h er e ar e t w o 
m ai n c ol o ur ati o n m e c h a nis ms, pi g m e nt ar y a n d str u ct ur al, w hi c h o e n si m ult a n e o usl y c o ntri b ut e 
t o t h e wi n g c ol o ur ati o n ( V u k usi c & S a m bl es, 2 0 0 3). Pi g m e nt ar y ( or c h e mi c al) c ol o ur ati o n is d u e 
t o pi g m e nts t h at s el e cti v el y a bs or b li g ht i n a  s p e ci fi c r a n g e of w a v el e n gt h. Str u ct ur al, or p h ysi c al, 
c ol o ur ati o n is d u e t o i nt erf er e n c e of li g ht s c a er e d o n n a n ostr u ct ur es i n t h e b u er fl y wi n g ( Wilts et 
al., 2 0 1 1). I nt er pl a y b et w e e n t h es e t w o c ol o ur m e c h a nis ms c a n i n fl u e n c e t h e s p e ctr al c o m p ositi o n 
of a si g n al a n d t h e i nf or m ati o n it c o n v e ys.
Wi n g str u ct ur e is b as e d o n s c al es a n d e a c h s c al e h as a  u ni q u e c ol o ur. A t y pic al s c al e is a b o ut 2 0 0 µ m l o n g 
a n d 1 0 0 µ m wi d e, b ut si z es i n di ff er e nt s p e ci es v ar y si g ni fi c a ntl y. I n m ost c as es, b ut n ot al w a ys, s c al es f or m 
t w o l a y ers, o n e c o nsisti n g of l ar g er c o v er s c al es, t h e ot h er of s m all er gr o u n d s c al es ( G hir a d ell a, 2 0 1 0). We 
c o ul d t hi n k of e a c h s c al e as if it w er e a  pi x el i n a  di gitis e d i m a g e, a  pi x el w hic h c o ntri b ut es o n e p oi nt of 
c ol o ur t o t h e o v er all i m a g e. A s c al e i n m ost c as es c o nsists of t w o l a mi n a e: a l o w er l a mi n a, w hic h is us u all y 
fl at a n d s oli d, a n d u p p er l a mi n a, w hic h is us u all y m or e c o m pl e x a n d el a b or at e ( G hir a d ell a et al., 1 9 7 2). 
e u p p er l a mi n a is str u ct ur e d b y p ar all el, l o n git u di n al f ol ds, us u all y c all e d ‘ri d g es’, w hic h ar e c o n n e ct e d 
b y ort h o g o n al str uts, s o- c all e d ‘cr ossri bs’ ( G hir a d ell a, 2 0 1 0). e ri d g es ar e c o m p os e d of l a m ell a e a n d 
f e at ur e di ffr a cti o n gr ati n gs, s o- c all e d ‘ micr ori bs’ ( V u k usic & S a m bl es, 2 0 0 3). e l o w er a n d u p p er l a m -
i n a e ar e j oi n e d b y pill ar-li k e tr a b e c ul a e ( G hir a d ell a, 1 9 8 9). e ri d g es a n d cr ossri bs ar e o e n irr e g ul arl y 
or g a nis e d, s o t h at i n a bs e nc e of pi g m e nts t h e s c a eri n g of i nci d e nt li g ht is w a v el e n gt h-i n d e p e n d e nt a n d 
r es ults i n a  w hit e c ol o ur of t h e s c al e ( St a v e n g a et al., 2 0 1 0). 
i n fil m l a y ers ar e a n ot h er r el ati v el y c o m m o n v ari a bl e f e at ur e i n t h e str u ct ur e of b u er fl y wi n gs. D e -
p e n di n g o n t h e w a v el e n gt h, t h es e fil m l a y ers c a n b e c o nstr u cti v e (e. g. U V iri d es c e n c e i n C oli as e ur y -
t he me) or d estr u cti v e ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 1 1). P h ot o ni c cr yst als ar e s p e ci fi c si n gl e 3 D or 2 D n et w or k 
str u ct ur es w hi c h r e fl e ct s p e ci fi c li g ht b a n d d e p e n di n g o n t h e a n gl e of ill u mi n ati o n a n d c o n fi g ur ati o n 
of t h e cr yst al its elf ( G hir a d ell a, 2 0 1 0; Wilts et al., 2 0 1 4). es e str u ct ur es, k n o w n als o as ‘ p h ot o ni c 
str u ct ur es’ ( V u k usi c & S a m bl es, 2 0 0 3) ar e s p e ci es-s p e ci fi c a n d c a n b e m o di fi e d i n v ari o us w a ys, w hi c h 
r es ults i n di ff er e nt o pti c al a n d str u ct ur al c h ar a ct eristi cs a n d di ff er e nt c o ntri b uti o ns t o wi n g a p p e ar-
a n c e ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 1 1). M or e o v er, if t h es e str u ct ur es ar e t o pr o d u c e m a xi m all y bri g ht a n d / or 
a c hr o m ati c U V si g n al, t h e y n e e d t o b e b uilt wit h gr e at pr e cisi o n a n d c o nsist e n c y, w hi c h is u n d e ni a bl y 
c ostl y a n d h ar d f or i n di vi d u als t o a c hi e v e ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 0 7). P h ot o ni c str u ct ur es ar e hi g hl y 
v ers atil e, w hi c h all o ws f or e xtr a v a g a ntl y v ar yi n g s h a p es. I n s e v er al c as es, e v ol uti o n ar y e x p eri m e nt a-
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( R ut o ws ki et al., 2 0 0 5; Wij n e n et al., 2 0 0 7). e c o ntr ast i n i nt e nsiti es is t h us a u g m e nt e d i n wi n g ar e as 
t h at r e fl e ct U V fr o m t h e o v erl yi n g l a m ell ar t hi n fil ms. es e pi g m e nts als o c o ntri b ut e t o t h e r e fl e cti o n 
of w h at h u m a ns p er c ei v e as r e ds, or a n g es, a n d w hit es. 
Pt eri ns ar e r e p ort e d t o b e t h e m ost nitr o g e n-ric h pi g m e nts k n o w n. I n s p e ci es w h os e gr o wt h a n d d e v el o p -
m e nt is r o uti n el y li mit e d, pt eri n d e p ositi o n i n t h e s c al e c a n t h us b e c o nstr ai n e d, w hic h is w h y c ol o ur ati o n 
c o ul d b e i n dic ati v e of q u alit y of t h e i n di vi d u al ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 1 1). A n alt er n ati v e vi e w is t h at pt eri -
di n es ar e t h e b y- pr o d u cts of r o uti n e m et a b olic pr o c ess es a n d t h eir a c q uisiti o n a n d e x pr essi o n is t h er ef or e 
u nli k el y t o b e p artic ul arl y c ostl y ( K n u el & Fi e dl er, 2 0 0 1; Gri ffit h et al., 2 0 0 6). 
W h e n  s c al e  str u ct ur e  f oll o ws  a  r e g ul ar  p eri o di c al  arr a n g e m e nt,  it  gi v es  ris e  t o  str u ct ur al  c ol o ur -
ati o n.  I n  pi eri ds,  str u ct ur al  c ol o ur ati o n  is  f o u n d  i n  s o- c all e d  c o v er  s c al es,  w h er e  t h e  ri d g e  l a m el -
l a e e v ol v e d i nt o a  m ulti-l a y er e d str u ct ur e, w hi c h cr e at es a  hi g hl y dir e cti o n al iri d es c e nt c ol o ur ati o n 
( G hir a d ell a et al., 1 9 7 2). S o m e ti m e a g o, a  d et ail e d d es cri pti o n of f o ur t y p es of s c al es ass o ci at e d wit h 
p h ysi c all y pr o d u c e d U V r e fl e ct a n c e h as b e e n pr o p os e d ( M e y er- R o c h o w, 1 9 8 3). Str u ct ur al c ol o urs 
o pti c all y v ar y a n d c a n r a n g e fr o m di ff us e, br o a d b a n d r e fl e cti o ns pr o d u c e d b y i n c o h er e nt s c a eri n g, 
i nt erf er e n c e, or di ffr a cti o n, all t h e w a y t o a n arr o w r e fl e cti o n of hi g h p urit y a n d i nt e nsit y ( St a v e n g a 
et al., 2 0 0 4; R ut o ws ki et al., 2 0 0 5) 
Ill u mi n ati o n of t h e u p p er wi n gs wit h w hit e li g ht c a n cr e at e bl u e li g ht, iri d es c e n c e, w h er e t h e a p p ar e nt 
c ol o ur d e p e n ds o n t h e ill u mi n ati o n a n gl e. is p h e n o m e n o n is o e n dis c uss e d i n t h e c o nt e xt of U V 
c ol o ur ati o n a n d is k n o w n f or i nst a n c e i n M or p h o s p e ci es ( Gl o v er & W hit n e y, 2 0 1 0). is o pti c al e ff e ct 
is b as e d o n t all er ri d g es f or mi n g m ultil a y er i nt erf er e n c e mirr or, s o m eti m es c all e d ‘ m ultil a y er r e fl e ct or’. 
es e str u ct ur es ar e o v erl ai n b y cl e ar s c al es w hi c h vi a di ffr a cti o n br o a d e n t h e a n gl e o v er w hi c h iri d es-
c e n c e is visi bl e. It h as b e e n pr o p os e d t h at t his e ff e ct e n h a n c es t h e p er c e pti o n of t h e si g n al b y i nt e n d e d 
r e c ei v ers ( Y os hi o k a & Ki n os hit a, 2 0 0 4). Iri d es c e n c e p e a ki n g i n ultr a vi ol et w a v el e n gt h o c c urs als o i n 
Pi eri ds, m ostl y i n C oli a di a n e s p e ci es (e. g. A nte os cl ori n de , P h oe bis s p., E ure m a c a n di d a , E. hec a be, C oli as 
e ur yt he me, a n d E. lis a ; G hir a d ell a et al., 1 9 7 2; R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a; Sil b er gli e d et al., 1 9 7 8), w h er e it 
is pr o d u c e d m ai nl y b y ri d g es i n s c al es a n d its l e v el is i nt e nsi fi e d vi a pt eri ns w hi c h a bs or b s h ort w a v e-
l e n gt hs ( Wilts et al., 2 0 1 1). 
Distri b uti o n of iri d es c e n c e i n pi eri d wi n gs v ari es a m o n g t h e v ari o us s p e ci es. I n m ost c as es, iri d es -
c e n c e is f o u n d o nl y i n m al es b ut i n s o m e s p e ci es, f e m al es ar e als o iri d es c e nt. D et ail e d s p ati ot e m p or al 
r el ati o ns hi ps of iri d es c e n c e w er e st u di e d i n C oli as e ur yt he me  ( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7a), a  b u er fl y 
w hi c h us es iri d es c e n c e i n its b e h a vi o ur al p a er ns m ai nl y t o c o m m u ni c at e wit h c o ns p e ci fi cs. A n al -
ysis of t his b e h a vi o ur als o p er mits f or s o m e pr e di cti o ns r e g ar di n g h o w si g n al s e n d ers a n d r e c ei v ers 
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n e e d t o b e m ut u all y ori e nt e d f or m a xi m al tr a ns missi o n a n d r e c e pti o n of t his iri d es c e nt U V si g n al 
( R ut o ws ki et al., 2 0 0 7 b). A n gl e- d e p e n d e nt str u ct ur al c ol o ur ati o n pr o vi d es a n  o p p ort u nit y t o ass ess 
t h e s p ati ot e m p or al m e c h a nis ms of d y n a mi c r el ati o ns b et w e e n c ol o ur, b e h a vi o ur, a n d e n vir o n m e nt 
b e c a us e visi bilit y of t h es e str u ct ur all y c ol o ur e d or n a m e nts d e p e n ds o n b ot h t h e ill u mi n ati o n a n gl e, 
i. e. a n  e n vir o n m e nt al f e at ur e, a n d o bs er v ati o n a n gl e, t h at is, o n t h e r e c ei v er’s p ositi o n ( E n dl er, 1 9 9 2; 
Piri h et al., 2 0 1 1). F or e x a m pl e, i n G o ne pter y x s p e ci es t h e ri d g e l a m ell a e ar e tilt e d wit h r es p e ct t o 
t h e s c al e pl a n e ( G hir a d ell a et al., 1 9 7 2), w h er e b y s u c h tilti n g us u all y a ff e cts t h e visi bilit y of t h e or-
n a m e nt i n n at ur e. is als o s u g g ests t h at t h e U V ‘r e fl e ct or’ cr e at es a si g n al w hi c h str o n gl y c o ntr asts 
wit h t h e c o m m o n c ol o urs a n d f e at ur es of t h e e n vir o n m e nt. e i m p ort a n c e of i n cl usi o n of b e h a v -
i o ur, wi n g p a er n, a n d e n vir o n m e nt w as hi g hli g ht e d a st u d y t h at d e alt wit h a vi a n pl u m a g e ( Si m ps o n 
& M c Gr a w, 2 0 1 8) b ut t h e m ai n m ess a g e of t h at r es e ar c h c o ul d b e g e n er alis e d. O v er all, h o w e v er, 
t h es e ki n ds of o pti c al i nt er a cti o ns b et w e e n s c al es a n d t h eir p ot e nti al c o ns e q u e n c es f or c ol o ur si g n al 
pr o d u cti o n, p er c e pti o n, a n d e v ol uti o n r e m ai n u n d erst u di e d. 
S e v er al st u di es s u g g est e d t h at str u ct ur al c ol o ur ati o n s er v es t o si g n al t h e q u alit y of a n i n di vi d u al. e 
k e y p oi nt of h o n est i nf or m ati o n r e g ar di n g m al e m at e q u alit y is t h at o nl y ‘c h e at- pr o of’ si g n als, i. e. si g -
n als w hi c h ar e c ostl y or di ffi c ult t o pr o d u c e a n d / or t o m ai nt ai n, c a n b e e x p e ct e d t o b e e v ol uti o n aril y 
st a bl e ( S mit h & H ar p er 2 0 0 3). is als o i m pli es t h at t h e e x pr essi o n of t h es e si g n als mi g ht b e c o n di-
ti o n d e p e n d e nt: o nl y i n di vi d u als wit h a  g o o d p h e n ot y p e a n d g o o d g e n eti c e q ui p m e nt c a n d e v el o p a n d 
m ai nt ai n a n  e xtr e m e v ersi o n of t his tr ait ( K e m p & R ut o ws ki, 2 0 0 7). 
U V c ol o ur ati o n as s e c o n d ar y s e x u al tr ait is m or e s e nsiti v e t o d e v el o p m e nt al str ess t h a n it is as a  n o n-
s e x u al tr ait. Str u ct ur al c ol o ur ati o n d e v el o ps as a t hr e e- di m e nsi o n al arr a y. I n m ost l e pi d o pt er a n s p e-
ci es,  t h e  d e v el o p m e nt  of  c ol o ur ati o n  is  r estri ct e d  t o  a  p arti c ul ar,  r estri ct e d  p eri o d  of  i n di vi d u al  d e-
v el o p m e nt: d uri n g m et a m or p h osis, w h er e it e v ol v es fr o m li mit e d s o ur c es g at h er e d d uri n g t h e l ar v al 
st a g es. Str u ct ur al U V c a n, t h er ef or e, f u n cti o n as a  h a n di c a p ( Z a h a vi, 1 9 7 5) a n d i n di c at e m at e q u alit y 
i n t h e f or m of a d ult n utri e nt st at us ( p h e n ot y pi c q u alit y), b ut als o g e n eti c q u alit y d u e t o its d e p e n d e n c e 
o n t h e a bilit y t o a c q uir e r es o ur c es d uri n g t h e l ar v al st a g e ( K e m p & R ut o ws ki 2 0 0 7). is is i m p ort a nt 
b e c a us e f e m al es r e c ei v e fit n ess- e n h a n ci n g n utri e nts d uri n g m ati n g ( B o g gs & Gil b ert, 1 9 7 9). S e e als o 
c h a pt er o n i ntr as p e ci fi c c o m m u ni c ati o n. 
I nt er esti n gl y, t o t h e b est of o ur k n o wl e d g e o nl y a  h a n df ul of st u di es s o f ar pr o p os e d m at h e m ati c al 
g e n eti c  m o d els  of  t h e  f or m ati o n  a n d  di v ersi fi c ati o n  of  g e n er al  c ol o ur  p a er ns  i n  b u er fl y  wi n gs. 
M ost g e n eti c a n d m ol e c ul ar st u di es f o c us o n a l o c al p a er ns, s u c h as e y es p ots. F or e x a m pl e Ya n g et 
al. ( 2 0 0 4) i n t h eir st u d y f o u n d a n  a b n or m al s p e ci m e n of A gl ais urtic ae , w hi c h l a c k e d t h e U V-r e fl e c-
ti v e p ar af o c al e y es p ots a n d e x hi bit e d c h a n g es of ot h er p a er n el e m e nts, w hi c h m a y b e t a k e n t o i n -
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di c at e t h at t h er e is a  c o n n e cti o n b et w e e n pr o xi m al a n d dist al wi n g c ol o ur ati o n a n d t h e p a er n i n its 
e ntir et y is  n ot a si n gl e c h ar a ct er pr o d u c e d al o n g t h e p ost eri or/ a nt eri or a xis. O n t h e ot h er h a n d, t h er e 
ar e  o nl y  se v e ra l g e n eti c al  stu di e s w hi c h  i n v esti g at e d p att er ns  gl o b all y , i. e. i n cl u di n g U V  p att er ns. 
Yet it is g e n er all y a c c e pt e d t h at t o u n d erst a n d t h e e v ol uti o n a n d di v ersit y of U V (as w el l as n o n-U V ) 
p a er ns, o n e m ust i n v esti g at e b ot h g e n eti c a n d m ol e c ul ar (d e v el o p m e nt al) tr aits wit h t his i n vi e w. 
S u c h st u di es, h o w e v er, ar e l ar g el y a bs e nt ( S e ki m ur a, 2 0 1 4). 
In g e n er al, t h e m e c h a nis m of U V a n d o n- U V p a er n f or m ati o n v ari es hi g hl y a m o n g s p e ci es a n d s o d o es 
t h e v ariet y of wi n g c ol o urs i n b u er fli es. A  u ni q u e c ol o ur si g n al of a s p e ci es c o nsists of a  c o m bi n ati o n of 
str u ct ur al a n d pi g m e nt ar y el e m e nts. A n gl e- d e p e n d e nt r e fl e ct a nc e m e as ur e m e nts s h o w t h at dir e cti o n al 
iri d es c e nc e di ff ers e v e n a m o n g cl os el y r el at e d s p e ci es (e. g. C oli a di n a e (G o ne pter y x as p asi a, G. Cle o p atr a, 
G.  r h a m ni, C oli as  e ur yt he me), C ol oti ni  (C ol otis  regi n a, He b o m oi a  gl a uci p pe), N y m p h ali ni  (A gl ais urtic ae,  
A gl ais i o, V a n nes a at al a nt a), P a pili o ni n a e (P ari des  sp p.), e cli ni (C hr ys o ze p hyr us  s p p.) ( Piri h et al., 2 0 1 1; 
St a v e n g a et al., 2 0 1 4; Wilts et al., 2 0 1 4; I m af u k u et al., 2 0 0 2). S p e ci es- d e p e n d e nt s c al e c ur v at ur e d et er -
m i n es t h e s p ati al pr o p erti es of wi n g iri d es c e nc e. N arr o w b e a m ill u mi n ati o n of fl at s c al es r es ults i n a  n ar-
r o w f ar- fi el d iri d es c e nc e p a er n, w hil e c ur v e d s c al es pr o d u c e wi d er p a er ns. R estrict e d s p ati al visi bilit y 
of iri d es c e nc e pr o b a bl y pl a ys a r ol e i n i ntr as p e ci fi c si g n alli n g, as dis c uss e d a b o v e. M or e o v er, t h e p ositi o n 
a n d t y p e of pi g m e nt i n t h e wi n gs, t h e pr o p erti es of t h e t hi n fil m (l a mi n a), as w ell as s c al e a n at o m y its elf,  
all t h es e el e m e nts i n c o nj u ncti o n pr o d u c e a s p e ci es-s p e ci fi c U V c ol o ur a ti o n. 
W h e n w e t a k e all of t his a b o ar d, it b e c o m es cl e ar t h at t h er e is n o si m pl e or g e n er al m e c h a nis m of wi n g 
c ol o ur ati o n a n d e v er y s p e ci es m ust b e a n al ys e d o n its o w n. I n ot h er w or ds, w e ar e f ar fr o m u n d erst a n d-
i n g t h e o pti cs of b u er fl y c ol o ur ati o n i n d et ail a n d w e k n o w t h at al m ost e v er y s p e ci es, a n d c ert ai nl y 
t h os e i n di ff er e nt f a mili es, a p pl y a  v ari et y of o pti c al c ol o uri n g m et h o ds. I n m a n y c as es, pi g m e nt ar y a n d 
str u ct ur al c ol o ur ati o n t e c h ni q u es c o m bi n e i n a  n o ntri vi al w a y ( Nij h o ut, 1 9 9 1; Wij n e n et al., 2 0 0 7). e 
m e c h a nis m of U V p a er n cr e ati o n is a n i m p ort a nt p art of u n d erst a n di n g ot h er cr u ci al t o pi cs, s u c h as 
c o m m u ni c ati o n  i n U V w a v el e n gt hs.  As  b ef or e,  w e  m ust  a d d  t h at si n c e t his t h esis f o c us es m ai nl y  o n 
U V c o m m u ni c ati o n  i n t h e c o nt e xt  of  e v ol uti o n,  t h e pr es e nt  d es cri pti o n  of  pr o d u cti o n  of  U V c ol o ur 
pr o d u cti o n is f ar fr o m c o m pr e h e nsi v e.
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of m a cr o e c ol o gi c al st u di es. F or i nst a n c e, M e y er- R o c h o w a n d J är vil e ht o ( 1 9 9 7) t est e d t h e e ff e ct of l ati-
t u d e o n d ors al U V wi n g p a er n a n d r e v e al e d si g ni fi c a nt di ff er e n c es b et w e e n st u di e d s p e ci m e ns. e y, 
as w ell as a  n u m b er of ot h er r es e ar c h ers, f o u n d t h at f e m al es of Pieris n a pi fr o m t h e n ort h er n p art of t h e 
st u di e d r a n g e h a d m or e pr o mi n e nt U V p a er ns, w h er e as m al es t e n d e d t o r e m ai n m or e p h e n ot y pi c all y 
c o nst a nt a n d e x hi bit e d a s m all er d e gr e e of U V p a er n v ari a bilit y (s e e als o T ur n er, 1 9 7 8; H a z el, 1 9 9 0; 
Br u nt o n & M aj er us, 1 9 9 5). A si mil ar tr e n d w as f o u n d i n b u m bl e b e es: t h os e li vi n g at hi g h er l atit u d es 
r e fl e ct U V li g ht m or e str o n gl y t h a n t h os e fr o m l o w l atit u d es ( M a z o k hi n- P ors h n y a k o v, 1 9 5 4). O n e of 
t h e m ost li k el y e x pl a n ati o ns of t his p h e n o m e n o n is t h at t h e U V c o m p o n e nt of n at ur al li g ht d e cr e as es 
at hi g h er l atit u d es d u e t o a l o w er a n gl e of t h e s u n, w hi c h is w h y U V si g n als m ust b e u n d er t h es e c o n di-
ti o ns str o n g er t o f a cilit at e f u n cti o n al c o m m u ni c ati o n. is is c o n gr u e nt wit h r es ults of o ur st u d y t h at 
a n al ys e d o v er 4 0 0 s p e ci m e ns of Pieris n a pi fr o m t h e e ntir e p al e ar cti c r e gi o n ( St ell a et al., 2 0 1 8; s e e P art 
2 f or f urt h er d et ails). G e n er all y s p e a ki n g, l o c aliti es c h ar a ct eris e d b y e xtr e m e v al u es of a  n u m b er of 
v ari a bl es, s u c h as hi g h s e as o n alit y of t e m p er at ur e s e as o n alit y a n d l o w o v er all t e m p er at ur es, f a v o ur P. 
n a pi  b u er fli es wit h str o n g er U V r e fl e ct a n c e.
L ar g e-s c al e  e n vir o n m e nt al  v ari a bl es  w er e  e x pl or e d  i n  a n ot h er  st u d y,  w hi c h  f o c us e d  o n G o ne pter y x 
r h a m ni b u er fli es ( P e c h á č e k et al., 2 0 1 4). is st u d y f o u n d a s yst e m ati c c orr el ati o n b et w e e n i n cr e as e 
i n t h e r el ati v e ar e a of U V c ol o ur ati o n, i n cr e as e d t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n, a n d d e cr e asi n g l atit u d e 
of c oll e ct e d s p e ci m e ns (s e e P art 2 of t his t h esis). I n t his c as e, U V p at c h es mi g ht s er v e as pr ot e cti o n 
a g ai nst U V li g ht: s u c h f u n cti o n h as b e e n pr o p os e d f or fl o w ers, w h er e hi g hl y r e fl e cti v e p oll e n c a n f u n c-
ti o n as U V pr ot e cti o n a er a nt h esis ( K os ki & As h m a n, 2 0 1 5). A f oll o w- u p o n t h e a b o v e m e nti o n e d 
G o ne pter y x  st u d y, w hi c h w or k e d wit h 3 2 0 s p e ci m e ns of s e v e n s p e ci es, r e v e al e d t h at t h e s h a p e of U V 
p at c h (si g n alli n g tr ait) is m or e as y m m etri c t h a n t h e s h a p e of wi n g v e n ati o n ( n o n-si g n alli n g tr ait). U n-
f ort u n at el y, t h e c orr el ati o n b et w e e n e n vir o n m e nt (l atit u d e) a n d wi n g s h a p e ( fl u ct u ati n g as y m m etr y) 
w as n ot si g ni fi c a nt i n all c as es ( P e c h á č e k et al., 2 0 1 9 b; s e e P art 2 f or f urt h er d et ails). I n ot h er w or ds, 
t his st u d y c o n cl u d e d t h at at l e ast as f ar as G o ne pter y x  b u er fli es ar e c o n c er n e d, U V p at c h es ar e n ot 
a  c o n diti o n- d e p e n d e nt tr ait. 
A st u d y w hi c h c o m p ar e d t w o s u bs p e ci es of Pieris r a pe r e v e al e d a  si g ni fi c a nt gr a di e nt i n wi n g U V 
r e fl e ct a n c e al o n g t h e e ast – w est a xis ( O b ar a et al., 2 0 0 8). U V r e fl e ct a n c e of wi n gs w as hi g h er t o w ar d 
t h e e ast, c ul mi n ati n g i n t h e J a p a n es e s u bs p e ci es (Pieris r a p ae cr uci v or a ). is v ari ati o n is pr o b a bl y 
d u e t o di ff er e n c es i n i nt er-s u bs p e ci es m ati n g b et w e e n U V-r e fl e cti n g E ast A si a n b u er fli es a n d a n -
c estr al U V- a bs or bi n g E ur o p e a n b u er fli es ( F u k a n o et al., 2 0 1 2). F urt h er m or e, o nl y a  w e a k r el ati o n -
s hi p b et w e e n U V p a er n a n d h a bit at pr o p erti es w as f o u n d i n 5 4 s p e ci es of C oli as  b u er fli es ( St ell a 
et al., 2 0 1 8). I n t his st u d y, t h e di ff er e nt s p e ci es t e n d e d t o h a v e di ff er e nt lif e hist ori es, w hi c h m a d e 
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it di ffi c ult t o ass o ci at e U V r e fl e ct a n c e wit h s o m e g e n er al e c ol o gi c al v ari a bl es. R e c e ntl y, D alr y m pl e 
et al. ( 2 0 1 8) i n v esti g at e d m ulti pl e di m e nsi o ns of m a cr o e c ol o gi c al v ari ati o n a n d t h eir r el ati v e i m -
p ort a n c e f or b u er fl y c ol o uri n g. e y f o u n d t h at v ari a bl es r el at e d t o e n er g y a n d r es o ur c es i n t h e 
e n vir o n m e nt  c o nsist e ntl y  f u n cti o n  as  t h e  m ost  p o w erf ul  pr e di ct ors  of  b u er fl y  c ol o ur ati o n.  is 
c o m pl e x st u d y, h o w e v er, a n al ys e d t h e e ntir e s p e ctr u m fr o m 3 0 0 n m t o 7 0 0 n m a n d p ai d n o s p e ci fi c 
a e nti o n t o U V p a er ns. U nf ort u n at el y, it d e alt o nl y wit h o n e r el ati v el y s m all r e gi o n ( A ustr ali a) 
a n d its r es ults w o ul d b e h ar d t o g e n er alis e t o ot h er ar e as.
It is g e n er all y a c c e pt e d t h at U V p a er ns c orr el at e wit h U V r a di ati o n i n t h e e n vir o n m e nt. S u c h ass o ci-
ati o n w as d es cri b e d f or e x a m pl e b y a st u d y o n E ure m a hec a be ( K e m p, 2 0 0 7a), w h er e i n ci d e nt li g ht w as 
m a ni p ul at e d i n s u c h a  w a y t h at m ati n g r at es of E. hec a be w er e si x ti m es hi g h er i n a  U V c a g e ( U V r a di a -
ti o n pr es e nt i n t h e c a g e e n vir o n m e nt) t h a n i n a  n o n- U V c a g e ( U V r a di ati o n i n t h e c a g e w as r e d u c e d). 
M or e o v er, b e c a us e t h e m al e U V si g n al w as d ull e d ( b ut n ot c o m pl et el y eli mi n at e d), t h es e r es ults i n di-
c at e t h at f e m al es pr ef er t o m at e wit h m al es t h at h a v e m or e bri g htl y c ol o ur e d wi n gs. All i n all, t his st u d y 
c o n fir ms t h e i m p ort a n c e of c o n fi g ur ati o n a n d l e v el of U V irr a di a n c e i n l e pi d o pt er a n lif e hist or y a n d its 
e n vir o n m e nt. B e c k m a n n et al. ( 2 0 1 4) pr o d u c e d a  U V r a di ati o n d at as et at hi g h r es ol uti o n t o e m p h asis e 
t h e i m p ort a n c e of t his f a ct or i n m a n y e c ol o gi c al pr o c ess es a n d g e o gr a p hi c al distri b uti o n of or g a nis ms. 
W hil e t his d at as et is c o n gr u e nt wit h k n o w n p a er ns of gl o b al U V distri b uti o n, it als o r e v e als f urt h er 
d et ails of s p ati al a n d t e m p or al r el ati o ns hi ps us ef ul f or e c ol o gi c al st u di es. 
Alt h o u g h a  n u m b er of dir e ct a n d i n dir e ct e ff e cts of U V r a di ati o n h as b e e n d es cri b e d, as f ar as w e k n o w, 
U V r a di ati o n h as n ot b e e n s yst e m ati c all y r el at e d t o t h e c o n fi g ur ati o n of or g a nis m al U V p a er n, t h e 
o nl y e x c e pti o n b ei n g o n e r e c e nt st u d y o n U V p a er ns i n m ars h m ari g ol d (C alt h a p al ustris ) ( Zit k o, 
2 0 1 9). S u c h li n k c o ul d h el p dis e nt a n gl e t h e c o m pli c at e d m a cr o e c ol o gi c al r el ati o ns hi ps b et w e e n c or-
r el at e d v ari a bl es, s u c h as t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n, a n d h el p r e v e al p a er ns i n t h e distri b uti o n of 
f u n cti o n al r es p o ns e tr aits, s u c h as U V p a er n. A n ot h er i nt er esti n g p h e n o m e n o n r el at e d t o a m bi e nt 
U V li g ht is f o u n d i n t h e A n olis  li z ar ds w h er e c os m o p olit a n s p e ci es ar e m or e v ari a bl e i n c ol o ur ati o n. 
Di ff er e nt m or p hs of A n olis c o ns pers us  li v e i n t h e v ari o us li g ht h a bit ats a n d it s e e ms t h at m or p hs wit h 
gr e at er c ol o ur v ari ati o n t e n d t o li v e i n h a bit ats wit h m or e h et er o g e n e o us li g ht ( M a c e d o ni a, 2 0 0 1). U V 
li g ht m a y t h e dri v e c ol o ur ati o n of l e pi d o pt er a n s p e ci es or s u bs p e ci es i n t h e s a m e m a n n er b ut st u di es 
u nf ort u n at el y h a v e n ot y et b e e n u n d ert a k e n. 
U V c ol o ur ati o n is si g ni fi c a ntl y a ff e ct e d b y y et a n ot h er d e v el o p m e nt al str ess, n a m el y t e m p er at ur e. R e -
s e ar c h i n Dr os o p hil a  ( V oll m er et al., 2 0 0 4) i n di c at es t h at e v e n r el ati v el y s m all d e p art ur es fr o m o pti-
m u m d e v el o p m e nt al t e m p er at ur es c a n r es ult i n t e m p or ar y a d ult m al e st erilit y. I n C oli as e ur yt he me , 
t h e str essf ul e ff e ct of t h er m al m a ni p ul ati o n w as c o n fir m e d b y a  st u d y w hi c h d es cri b e d a sl o w er r at e 
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of p u p al d e v el o p m e nt a n d c o ns e q u e nt i m p a ct o n e x pr essi o n of U V wi n g p a er n ( K e m p & R ut o ws ki, 
2 0 0 7). C o n gr u e nt wit h t h es e r es ults ar e c o n cl usi o ns of r es e ar c h o n s e as o n al f or ms i n Bic ycl us a n y n a n a , 
w hi c h s h o w e d t h at c o urts hi p, m at e pr ef er e n c e, a n d or n a m e nt U V r e fl e ct a n c e i n B. a n y n a n a c h a n g e 
d e p e n di n g o n d e v el o p m e nt al t e m p er at ur e. is s u g g ests t h at s e as o n al t e m p er at ur e v ari ati o n l e a ds t o 
a  c o m pl e x p ol y p h e nis m i n m ati n g b e h a vi o ur a n d m or p h ol o g y ( Pr u di c et al., 2 0 1 1).
A d diti o n all y,  U V  p a er ns  (i n  f a ct  pt eri ns)  i n  v ari o us  b u er fl y  s p e ci es  (e. g. C oli as  e ur yt he me,  Pieris 
r a p ae, E ure m a hec a be)  m a y si g n al c o n diti o n b y b ei n g c orr el at e d wit h l ar v al a d a pt ati o n i n h ost – pl a nt 
q u alit y ( m ostl y nitr o g e n a v ail a bilit y) ( Sl a ns k y & F e e n y, 1 9 7 7; M or e h o us e & R ut o ws ki, 2 0 1 0; M o u c h et 
& V u k usi c, 2 0 1 8). A d ult C oli as e ur yt he me  m al es w h o ar e e x p os e d t o p o or q u alit y l ar v al e n vir o n m e nt 
ar e n ot o nl y s m all er o v er all b ut e x hi bit d ull er a n d m or e a n g ul arl y r estri ct e d U V r e fl e ct a n c e ( K e m p & 
R ut o ws ki, 2 0 0 7). I n E ure m a hec a be , l o w c o n diti o n m al es e v e n r es e m bl e hi g h c o n diti o n f e m al es ( K e m p, 
2 0 0 8). Vari a bilit y i n t h e U V wi n g p a er ns of P ol y o m m at us ic ar us  c a n b e d u e t o di ff er e n c es i n pl a nts 
a v ail a bl e as l ar v al f o o d e v e n u n d er ot h er wis e i d e nti c al r e ari n g c o n diti o ns a m o n g i n di vi d u als fr o m t h e 
s a m e  p ar e nts  ( C o utsis,  1 9 9 6;  K n ü el  &  Fi e dl er,  2 0 0 0).  I n  t his  c as e,  fl a v o n oi ds  ar e  t h e  m ai n  dri v er 
w hi c h s hi s t h e c o n fi g ur ati o n of U V p a er n i n P ol y o m n at us b u er fli es. Pr e vi o us r es e ar c h h a d s h o w n 
t h at i n Pieris b u er fli es, t h e d e gr e e of U V r e fl e ct a n c e d e p e n ds o n t h e pr es e n c e of pt eri ns, U V- a bs or p-
ti v e pi g m e nts (s e e c h a pt er M e c h a nis m of U V p a er n c ol o ur ati o n). F or i nst a n c e, i n gr e e n- v ei n e d w hit es 
(Pieris n a pi ) i n di vi d u als c a p a bl e of usi n g t h e e n vir o n m e nt m or e e ff e cti v el y a n d / or t h os e li vi n g i n ar e as 
ri c h er i n n utri e nts r e fl e ct m or e U V li g ht t h a n t h os e fr o m w ar m er ar e as, w hi c h ar e h o w e v er m or e s uit a -
bl e f or br e e di n g ( St ell a et al., 2 0 1 8, s e e P art 2 f or f urt h er d et ails). I n all t h es e c as es, a c q uisiti o n of l ar v al 
r es o ur c es s e e ms t o b e t h e m ai n d et er mi n a nt of c o n diti o n of p arti c ul ar i n di vi d u als.
Bir d f e at h er p a er n a n d str u ct ur e is us u all y vi e w e d as a  c o n diti o n- d e p e n d e nt s e c o n d ar y s e x u al tr ait 
(s e e  c h a pt er  o n  U V  r e fl e ct a n c e  i n  bir ds);  i n  t his  r es p e ct,  it  is  t h us  si mil ar  t o  b u er fl y  wi n g  p a er n 
( M c Gr a w & Hill, 2 0 0 6). Li k e a vi a n p o p ul ati o ns, l e pi d o pt er a n p o p ul ati o ns e x p os e d t o di ff er e nt e n vi-
r o n m e nt al c o n diti o ns s e e m t o f a c e di ff er e nt s el e cti v e pr ess ur es, w hi c h r es ults i n di ff er e n c es i n wi n g 
str u ct ur e a n d c ol o ur ati o n, es p e ci all y i n s p e ci es wit h l ar g e g e o gr a p hi c al distri b uti o n. I n g e n er al, U V 
p a er n is c o nsi d er e d a  c o n diti o n- d e p e n d e nt f e at ur e a n d s e e ms m or e s e nsiti v e t o d e v el o p m e nt al str ess 
t h a n  p ut ati v el y  n o ns e x u al  tr aits  (s e e  c h a pt er  o n  i ntr as e x u al  c o m m u ni c ati o n).  e  pr e cis e  n at ur e  of 
li n ks  b et w e e n  t h e  d e v el o p m e nt,  e n vir o n m e nt al  c o n diti o ns,  a n d  v ari ati o ns  i n  U V  p a er ns  r e m ai ns, 
h o w e v er, still u n cl e ar.
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3   U V Vi s u al S y st e m
 
Wit h o ut a n  a d e q u at e u n d erst a n di n g of p er c e pt u al c u es t o w hi c h a n  a ni m al is r es p o n di n g, o n e c a n n ot 
b e gi n t o e x pl ai n its b e h a vi o ur, lif e hist or y, a n d m u c h els e. e ai m of t his t h esis is t o pr o vi d e a  c o m-
pr e h e nsi v e vi e w of t h e hi d d e n U V w orl d. I n t his c h a pt er, t h er ef or e, w e s h all e x a mi n e t h e b asi cs of U V 
visi o n wit h s p e ci al f o c us o n b u er fli es. R es e ar c h i nt o t h e bi ol o g y of U V p h ot os e nsiti vit y a n d visi o n 
h a d o v er t h e p ast d e c a d e m a d e m u c h pr o gr ess. R es e ar c h ers a p pr o a c h t h e iss u e fr o m v ari o us a n gl es 
i n cl u di n g g e n eti cs, e c ol o g y, b e h a vi o ur, a n d e v ol uti o n. U n d erst a n di n g of U V visi o n of st u di e d s p e ci es 
is of ess e nti al i m p ort a n c e if w e ar e t o dis e nt a n gl e t h e c o m pl e x bi ol o gi c al m e c h a nis ms i n v ol v e d. It is 
als o cl e ar t h at i n t his p arti c ul ar ar e a, w e c a n n ot li mit o urs el v es t o u n d erst a n di n g t h e p h e n o m e n a i n 
q u esti o n, i. e. U V-s e nsiti v e vis u al s yst e ms, m er el y fr o m o ur, h u m a n, p ers p e cti v e. at w o ul d n e c ess ar -
il y l e a d t o err o n e o us c o n cl usi o ns. 
3.1.1   Hi st o ri c al r e c o r d s of U V li g ht e fi e ct s o n   
  o r g a ni s m s
 
E x p eri m e nt al i n v esti g ati o n of t h e i n fl u e n c e of U V li g ht b e g a n i n t h e s e c o n d h alf of t h e ni n et e e nt h 
c e nt ur y. B y t his ti m e, s ci e ntists l e ar n e d a b o ut t h e e xist e n c e of U V r a di ati o n, s o m e i n v esti g ati o ns 
i nt o its pr o p erti es h a d b e e n u n d ert a k e n, a n d r es e ar c h ers st art e d t o r e alis e t h at s u nli g ht is n ot a si n-
gl e sti m ul us b ut r at h er a  c oll e cti o n of sti m uli of di ff er e nt w a v el e n gt hs. e e arli est st u di es i n di c at -
e d t h at U V li g ht e x erts s o m e p h ysi ol o gi c al a n d b e h a vi o ur al e ff e cts. I n 1 8 5 2, J ul es- A u g ust e B e cl ar d 
d es cri b e d t h at e g gs of t h e c o m m o n h o us e fl y, M usc a , d e v el o p f ast er u n d er vi ol et a n d bl u e li g ht t h a n 
u n d er gr e e n, y ell o w, r e d, or w hit e li g ht, a n d t h at gr e e n li g ht e v e n i n hi bits t h eir d e v el o p m e nt ( B e cl ar d 
1 8 5 8). L at er st u di es ( S c h n et zl er, 1 8 7 4; Y u n g, 1 8 7 8;  P ö e y, 1 8 7 1) f oll o w e d i n his f o otst e ps a n d st u di e d 
t h e e ff e ct of U V li g ht (as w ell as s o m e ot h er f a ct ors) o n t h e gr o wt h a n d d e v el o p m e nt o n v ari o us a n-
i m als. U nf ort u n at el y, t h e m et h o ds t h e y us e d ar e n ot d es cri b e d i n d et ail, s o t h e e ff e ct of s p e ci fi c all y 
j ust t h e U V li g ht t h e y o bs er v e d is u n c ert ai n. N e v ert h el ess, t h es e st u di es s h o w e d c ert ai n e ff e cts of 
li g ht ( m ost li k el y U V li g ht) o n li vi n g or g a nis ms. 
J o h n L u b b o c k, 1st B ar o n A v e b ur y, w as t h e first s ci e ntist t o e x p eri m e nt wit h t h e e ff e ct of e mi e d U V 
li g ht o n or g a nis ms ( L u b b o c k 1 8 8 3). H e us e d a  pris m t o e mit U V li g ht a n d t est e d a nts’ b e h a vi o ur al 
r es p o ns e t o t his li g ht. H e o bs er v e d t h at a nts c arri e d t h eir p u p a e a w a y fr o m t h e vi ol et ( U V ) a n d bl u e 
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p arts of t h e s p e ctr u m a n d d e p osit e d t h e m i n l o c ati o ns wit h r e d li g ht. is w as t h e first e x p eri m e nt t o 
d e m o nstr at e a b e h a vi o ur al r es p o ns e of a n  or g a nis m s p e ci fi c all y t o U V li g ht. Ot h er e arl y st u di es f o-
c us e d m ai nl y o n t h e e ff e cts of U V li g ht o n r es p o ns es of t h e c e ntr al n er v o us s yst e m of e. g. D a p h ni a ( Va n 
H er w er d e n, 1 9 1 4),  H y m e n o pt er a ( L ut z, 1 9 2 4; Fris c h, 1 9 2 4; K ü h n 1 9 2 4), A cti n o pt er y gii ( S c hi e m e n z, 
1 9 2 4), a n d fi n all y als o L e pi d o pt er a ( L ut z, 1 9 2 4). 
L ut z’s f a m o us st u d y ass u m e d t h at m ost l e pi d o pt er a n s p e ci es s el e ct t h e l e a v es t o l a y t h eir e g gs o n b as e d 
o n o d o ur r at h er t h a n visi o n. H e o bs er v e d t h at L e pi d o pt er a t e n d t o l a y t h eir e g gs o n fl o w ers w hi c h t o 
h u m a n e y es l o o k i n c o ns pi c u o us. L at er i n t h e t w e nti et h c e nt ur y, D or a Ils e ( 1 9 2 8) w as t h e first p ers o n t o 
s h o w t h at b u er fli es c a n dis cri mi n at e b et w e e n di ff er e nt c ol o urs. M or e o v er, s h e d e m o nstr at e d t h at b ut-
t er fli es h a v e i n n at e pr ef er e n c e f or s p e ci fi c c ol o urs a n d t h at a m o n g b u er fl y f a mili es, t h es e pr ef er e n c es 
di ff er. Alt h o u g h i nt er est i n U V visi o n h as b e e n r a pi dl y gr o wi n g, u ntil 1 9 9 0s o nl y a f e w a ni m als w er e 
k n o w n t o b e s e nsiti v e t o U V li g ht, alt h o u g h n o w a d a ys w e k n o w t h at m a n y, p er h a ps e v e n m ost, a ni m al 
s p e ci es c a n vis u all y d et e ct a n d r es p o n d t o it ( T o v é e, 1 9 9 5). 
3.1. 2   B utt e r fi y U V vi si o n
 
Di ff er e nc es b et w e e n b u er fl y e y es st u di e d s o f ar s u g g est t h at t h e c a p a cit y t o dis cri mi n at e c ol o urs v ari es 
a m o n g s p e ci es a n d t h at t his is dri v e n b y vis u al t as ks d et er mi n e d b y b e h a vi o ur a n d h a bit at ( St a v e n g a & 
Ari k a w a, 2 0 0 6). e c o m p o u n d e y es of b u er fli es c o nsist of a  n u m b er of a n at o mic al u nits, o m m ati di a, 
w hic h ar e or g a nis e d t o f or m a  m or e or l ess r e g ul ar h e mis p h er e. O m m ati di a ar e us u all y pr es e nt i n t hr e e 
t y p es c h ar a ct eris e d b y t h eir p h ot or e c e pt ors a n d pi g m e nts. I n s h ort, h o w e v er, w e c a n s a y t h at a f a c et l e ns 
a n d cr yst alli n e c o n e t o g et h er pr oj e ct i nci d e nt li g ht i nt o a  p h ot or e c e pt or. A  b u er fl y o m m ati di u m (r eti n a) 
c o nt ai ns si x or m or e p h ot or e c e pt ors ( Ari k a w a, 2 0 1 7). eir li g ht-s e nsiti v e or g a n ell es, r h a b d o m er es, j oi nt -
l y c o nstit ut e t h e f us e d r h a b d o m, w hic h is a l o n g c yli n d er t h at a cts as a n  o ptic al w a v e g ui d e. e s p e ci al 
f e at ur e of m a n y b u er fl y e y es is t h e pr es e nc e of a t hi n r e fl e cti v e l a y er, t a p et u m, l o c at e d n e ar t h e r h a b d o ms 
( C arls o n & C hi, 1 9 7 9). Vis u al p er c e pti o n t h us st arts wit h t h e a bs or pti o n of a  p h ot o n b y vis u al pi g m e nts 
l o c at e d i n r h a b d o m er e. I nci d e nt li g ht pr o p a g at es al o n g t h e r h a b d o m a n d w h e n it is n ot a bs or b e d, it is r e-
fl e ct e d b y t h e t a p et u m. Li g ht t h e n tr a v els i n a r e v ers e dir e cti o n a n d if n ot a bs or b e d, e v e nt u all y l e a v es t h e 
e y e a n d it c a n b e o bs er v e d as e y es hi n e, als o k n o w n as ‘e y e gl o w’. e e y es hi n e p h e n o m e n o n all o ws f or i n 
viv o o ptic al c h ar a ct eris ati o n of i n di vi d u al o m m ati di a ( Qi u et al., 2 0 0 2). 
e vis u al pi g m e nts, r h o d o psi ns, ar e o psi n pr ot ei ns c o m bi n e d wit h a  c hr o m o p h or e. Is o m eris ati o n a n d s u b -
s e q u e nt p h ot oc h e mic al pr oc ess f or m t h e c h e mic al basis of p h ot o n a bs or pti o n. e g e n er al or g a nis ati o n of 
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b u er fl y c ol o ur visi o n is si mil ar t o t h at of h o n e y b e es a n d b u m bl e b e es, w hic h is pr o ba bl y t h e m ost c o m m o nl y 
st u di e d s u bj e ct i n i ns e ct visi o n st u di es ( M e y er- R oc h o w, 2 0 1 9; K el b er & S o m a n at h a n, 2 0 1 9). B u er fl y vi -
si o n s yst e m is i n m ost c as es bas e d o n t hr e e p h ot or e c e pt or cl ass es, wit h m a xi m al s e nsiti vit y i n t h e ultr a vi ol et 
( U V), bl u e ( B), a n d gr e e n ( G) w a v el e n gt h r a n g e ( M e nz el & B ac k h a us, 1 9 8 9). N y m p h ali ds ar e i n t his r es p e ct 
a n  e x c e pti o n b e c a us e t h e y h a v e a t etr ac hr o m atic c ol o ur visi o n s yst e m ( Brisc o e et al., 2 0 0 3). 
e d ors al ri m is a s p e ci al ar e a of c o m p o u n d e y es: it c o nsists of a f e w o m niti di a w h os e p h ot or e c e pt ors 
h a v e a v er y hi g h p ol aris ati o n s e nsiti vit y ( St a v e n g a & Ari k a w a, 2 0 0 6), w hi c h is i n L e pi d o pt er a r estri ct e d 
t o U V p ol aris ati o n ( St all ei c k e n et al., 2 0 0 6). F or i nst a n c e t h e mi gr at or y m o n ar c h b u er fli es ( D a n a us 
ple xi p p us ) us e t his str u ct ur e f or fli g ht ori e nt ati o n b as e d o n p ol aris e d U V li g ht ( S a u m a n et al., 2 0 0 5). 
F or  a   m or e  d et ail e d  d es cri pti o n  of  b u er fl y  c o m p o u n d  e y e,  s e e  f or  e x a m pl e  St a v e n g a  a n d  Ari k a w a 
( 2 0 0 6), Ari k a w a ( 2 0 1 7), or R ut o ws ki ( 2 0 0 3).
e distri b uti o n of r e c e pt or t y p es is, h o w e v er, hi g hl y v ari e d: it di ff ers b ot h a m o n g s p e ci es a n d b et w e e n 
t h e s e x es. e r e as o n f or s u c h di v ersit y i n b u er fl y c ol o ur visi o n is n ot f ull y u n d erst o o d b ut it is pr o b-
a bl y li n k e d t o t h e t y pi c al lif e hist ori es of i n di vi d u al s p e ci es. I n m a n y s p e ci es, c ol o ur r e c e pt ors ar e n ot 
u nif or ml y distri b ut e d a n d p a er ns of e x pr essi o n of vis u al pi g m e nt a cr oss t h e e y e c a n c orr el at e wit h 
t h eir m er k w elt, or as it is s o m eti m es c all e d, t h eir ‘ vis u o e c ol o gi c al lif est yl e’. S o m e e x p erts i n t his c o n-
t e xt pr o p os e d a n ‘e ffi ci e nt c o di n g h y p ot h esis’, w hi c h s u g g ests t h at t h e r eti n a e v ol v e d s o as t o e ffi ci e ntl y 
e n c o d e a  gi v e n vis u al e n vir o n m e nt. I n ot h er w or ds, it e v ol v e d t o mi ni mis e r e d u n d a n c y of i nf or m ati o n 
c arri e d b y di ff er e nt n e ur o ns ( Si m o n c elli & Ols h a us e n, 2 0 0 1; B a d e n et al., 2 0 1 9). 
is c o n v er g e nt c o e v ol uti o n w as st u di e d f or e x a m pl e f or fl o w ers a n d t h eir p olli n at ors ( P a pi or e k et 
al., 2 0 1 6) or b et w e e n t hr e e cl os el y r el at e d s y m p atri c s p e ci es of d u n g b e etl e a n d t h eir e n vir o n m e nt 
( T o c c o et al., 2 0 1 9). e s m all w hit e, Pieris r a p ae cr uci v or a , is a  pr o mi n e nt e x a m pl e of a s p e ci es wit h 
a  h et er o g e n o us r eti n a. I n t his s p e ci es, w e fi n d t hr e e t y p es of r eti n a. e m ai n di ff er e n c e b et w e e n 
f e m al e a n d m al e p h ot or e c e pt ors is t h at t h e e y es of m al e P. r a p ae cr uci v or a  c o nt ai n a  fl u or es c e nt pi g-
m e nt w hi c h a cts as a s p e ci alis e d U V filt er a n d f u n cti o ns as a  n arr o w- b a n d vi ol et r e c e pt or ( Qi u et al., 
2 0 0 2), w hi c h pr o b a bl y i m pr o v es t h e dis cri mi n ati o n of U V c o ntr ast. I n t h e e y es of m al es of a n ot h er 
P. r a p ae  s u bs p e ci es, t h e P. r a p ae r a p ae , t his fl u or es c e nt pi g m e nt is, h o w e v er, a bs e nt ( St a v e n g a et al., 
2 0 0 4). It w as t h er ef or e h y p ot h esis e d t h at t h e J a p a n es e P. r a p ae  s u bs p e ci es cr uci v or a e v ol v e d a n i m-
pr o v e d dis cri mi n ati o n of U V- visi bl e p a er ns i n t h e wi n gs w h os e c o ntr ast is e n h a n c e d b y s c a er e d 
b e a ds.  A  si mil ar  s a m e-s e x  dis cri mi n ati o n  tr ait  o c c urs  i n Helic o ni us  b u er fli es ( D ell’ A gli o, 2 0 1 6; 
C at al á n et al. m 2 0 1 8) or i n Aster oc a m p a leili a ( R ut o ws ki & Warr a nt, 2 0 0 2). es e di ff er e n c es i n vi -
si o n ar e d u e t o g e n e d u pli c ati o ns f oll o w e d b y m ut ati o ns w hi c h a ff e ct a mi n o a ci ds i n t h e o psi n (vis u al 
pr ot ei n) a n d l e a d t o v ari ati o n i n s p e ctr al s e nsiti viti es b et w e e n s p e ci es ( Bris c o e, 2 0 0 8). F or e x a m pl e, 
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b ot h Pieris r a p ae  a n d L yc ae n a r u bi d us  h a v e g e n e d u pli c ati o ns o n B o psi n, b ut t h es e d u pli c ati o ns l e d t o 
di ff er e nt e xt e n d e d vis u al s p e ctr u m r a n g es a n d s e x u al di m or p his m i n L yc ae n a  e y es ( Bris c o e 2 0 0 8). 
A n ot h er w a y i n w hi c h visi o n c a n b e alt er e d is b y a p pli c ati o n of s p e ctr al filt eri n g i n t h e o m m ati di a 
( Piri h et al., 2 0 1 0).
e  di ff er e n c e  i n  or g a nis ati o n  a n d  c o n fi g ur ati o n  of  o m m ati di a  is  o e n  pr o n o u n c e d  i n  s h ort- w a v e-
l e n gt h  p h ot or e c e pt ors,  i. e.  i n  U V  p h ot or e c e pt ors  ( C ut hill  et  al.,  2 0 0 0).  is  l e d  t o  s u g g esti o ns  t h at 
f or e x a m pl e i n t h e Helic o ni us  c o m pl e x or i n t h e Pi eri ds, t h e vis u al s yst e m a n d U V p a er n c o- e v ol v e d 
a n d mi g ht t h us f u n cti o n as a  u ni q u e, ‘ pri v at e’, c h a n n el of c o m m u ni c ati o n ( St a v e n g a & Ari k a w a, 2 0 0 6; 
Piri h et al., 2 0 1 0; Cr o ni n & B o k, 2 0 1 6; Bris c o e et al., 2 0 1 0). F or e x a m pl e, it h as b e e n d e m o nstr at e d t h at 
C oli as e ur yt he me  h as a  hi g h v e ntr al a c uit y a n d r el ati v el y l ar g er e y es t h at ot h er s p e ci es. A  p ossi bl e a d a p-
ti v e e x pl a n ati o n of t his p h e n o m e n o n m a y b e t h at t his f a cilit at es hi d d e n c o m m u ni c ati o n b y m al e U V 
si g n als, s u c h as w as d es cri b e d i n t h e pr e vi o us c h a pt er ( M err y et al., 2 0 0 6). I n g e n er al, s p e ci es w hi c h us e 
t h eir U V p a er ns i n t h eir i ntr as p e ci fi c c o m m u ni c ati o n t e n d t o e x hi bit s o m e s p e ci fi c alt er ati o n of U V 
r e c e pt ors ( M e y er- R o c h o w et al., 2 0 0 2), alt h o u g h it m ust b e b or n e i n mi n d t h at t h e i m p ort a n c e of U V 
p er c e pti o n u n d o u bt e dl y e xt e n ds b e y o n d m at e r e c o g niti o n. 
I n d e e d, n ot all c o m m u ni c ati o n i n b u er fli es is b as e d o n vis u al si g n als. Sil b er gli e d ( 1 9 7 8), f or e x a m pl e, 
e x pl or e d t h e i m p ort a n c e of vis u al c o nt a ct of b u er fli es d uri n g m ati n g of s e v er al s p e ci es a n d n ot e d t h at 
n o c h e mi c al sti m uli ar e n e e d e d t o eli cit m ati n g b e h a vi o ur. B ut t his is t h e c as e o nl y i n s o m e s p e ci es. F or 
i nst a n c e f or C oli as e ur yt he me , olf a ct or y c u es ar e m or e i m p ort a nt t h a n vis u al si g n als: i niti al m ati n g r e-
q uir es vis u al sti m uli, w h er e b y e v e n i n disti n ct o n es s u ffi c e, b ut f urt h er m ati n g d e p e n ds o n c h e m os e ns o-
r y c u es ( Br u nt o n & M aj er us, 1 9 9 5). I n ot h er w or ds, fi n al r e c o g niti o n of f e m al es b y m al es is a c hi e v e d b y 
c h e mi c al m e a ns. F or e x a m pl e, Pieris n a pi  e mits citr al, a s e x p h er o m o n e w hi c h p ositi v el y a ff e cts f e m al e 
willi n g n ess t o m at e ( Fri b er g et al. 2 0 0 8).  
Al o n g wit h b u er fl y wi n gs, e y es li k e wis e ar e of ess e nti al i m p ort a nc e i n o ur q u est t o u n d erst a n d t h e e v o -
l uti o n a n d d e v el o p m e nt of v ari o us cl a d es of b u er fli es ( St a v e n g a & Ari k a w a 2 0 0 6; Bris c o e & C hi k a, 
2 0 0 1). Alt h o u g h visi o n st u di es m a d e a s u bst a nti al pr o gr ess i n t h e c o urs e of t h e p ast s e v er al d e c a d es, vi -
si o n is w ell d es cri b e d o nl y i n s e v er al s p e ci es a n d t h er e is still e n or m o us a m o u nt of w or k t o b e d o n e.
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e f a ct t h at h u m a ns ar e i n c a p a bl e of U V visi o n d o es n ot i m pl y t h at ot h er cl a d es c a n n ot s e e U V li g ht. 
H u m a ns ar e r at h er a n e x c e pti o n a n d si n c e t h er e ar e m a n y ot h er s p e ci es w hi c h d o us e U V visi o n i n t h eir 
c o m m u ni c ati o n, w e s h all i n t h e f oll o wi n g pr es e nt t h eir bri ef d es cri pti o n. 
H u m a ns h a v e a tric hr o m atic visi o n wit h t hr e e c o n e t y p es t h at d et e ct li g ht i n w a v el e n gt h r a n g e of 4 0 0 –
7 0 0 n m. Bir ds, o n t h e ot h er h a n d, h a v e t etr a c hr o m atic visi o n b as e d o n f o ur c o n e t y p es s e nsiti v e t o w a v e -
l e n gt hs of 3 0 0 – 7 0 0 n m a n d d o u bl e c o n es f or l u mi n a nc e wit h U V-tr a ns p ar e nt o c ul ar m e di a ( C ut hill et 
al., 2 0 0 0; Os ori o & V or o b y e v, 2 0 0 8). All t h es e c o n es ar e ass o ci at e d wit h a s yst e m of c ol o ur e d oil dr o pl ets 
w hic h a ct as filt ers a n d i m pr o v e dis cri mi n ati o n b y s h ar p e ni n g t h e p e a ks of s p e ctr al a bs or b a nc e ( C ut hill 
et al., 2 0 0 0). I n a d diti o n t o t his, m a n y bir ds s p e ci es us e m ultif o c al l e ns es t o pr e cl u d e c hr o m atic a b err a -
ti o n, t h er e b y i m pr o vi n g o v er all visi o n ( Cr o ni n & B o k, 2 0 1 6). e f a ct t h at bir ds c a n s e e i n t h e U V A w as 
est a blis h e d i n 1 9 7 2 i n a  s eri es of pi o n e eri n g e x p eri m e nts i n h u m mi n g bir ds ( H ut h & B ur k h ar dt, 1 9 7 2) 
a n d i n t h e s a m e y e ar als o i n pi g e o ns ( Wri g ht, 1 9 7 2). Si nc e t h at ti m e, t h e a bilit y t o s e e U V li g ht h as b e e n 
d e m o nstr at e d f or at l e ast 3 5 di ur n al bir d s p e ci es, m ai nl y di ur n al r a pt ors, fr u gi v or o us, n e ct ari v or o us, a n d 
i ns e cti v or o us s p e ci es ( B e n n e  & C ut hill 1 9 9 4; R aj c h ar d, 2 0 0 9; Ö d e e n & H åst a d, 2 0 1 3). 
Di ur n al  bir ds,  w hi c h  c a n  b e  e x p e ct e d  t o  h a v e  e x c ell e nt  c ol o ur  visi o n,  f all  i nt o  t w o  di ff er e nt  cl ass es 
of  c ol o ur  visi o n:  a  vi ol et  s e nsiti v e  ( V S- λ
m a x
  4 0 2 – 4 2 6 n m)  a n d  a   U V  s e nsiti v e  ( U V S- λ
m a x
  3 5 5 – 3 7 7 
n m) gr o u p ( B e n n e  & C ut hill, 1 9 9 4). Di ff er e n c es b et w e e n t h es e t w o gr o u ps ar e d u e t o a mi n o a ci d 
s u bstit uti o ns i n s p e ci fi c sit es of t h e U V/ V c o n e o psi n g e n e ( S W S 1), w hi c h l e d t o c h a n g es i n li g ht a b-
s or pti o n ( Y o k o y a m a et al., 2 0 0 0; Os ori o, 2 0 1 9). I n c o ntr ast t o t his, U V pi g m e nts i n ot h er v ert e br at es 
m ai nt ai n e d t h eir f u n cti o ns b y a c c u m ul ati n g at l e ast o n e of t h e s p e ci fi c a mi n o a ci d c h a n g es at a  sit e 
e ntir el y di ff er e nt fr o m a vi a n s p e ci es ( Y o k o y a m a & S hi, 2 0 0 0). As i n L e pi d o pt er a, t h er e ar e si g ni fi c a nt 
i nt ers p e ci fi c v ari ati o ns i n t h e r el ati v e a b u n d a n c e of di ff er e nt c o n e t y p es i n di ff er e nt p arts of t h e r eti n a 
( B o w m a k er et al., 1 9 9 1; C ut hill et al., 2 0 0 0; H u nt et al., 1 9 9 8; B a d e n et al., 2 0 1 9). It is vit al t o c o nsi d er 
U V visi o n i n bir ds b e c a us e it is hi g hl y li k el y t h at it f u n cti o ns as a n i m p ort a nt s el e cti v e f or c e o n t h e 
e v ol uti o n of n ot o nl y bir ds b ut als o i ns e cts a n d t h eir tr aits.  
e a bilit y t o p er c ei v e U V li g ht is n ot u ni q u e t o bir ds a n d i ns e cts. U V r e c e pt ors ar e i nt e gr at e d i nt o t h e 
vis u al s yst e m of m ost a ni m als, i n cl u di n g cr ust a c e a ns. F or i nst a n c e, t h e M a ntis s hri m p wit h 1 6 p h ot o -
r e c e pt ors a p p ar e ntl y us e di ff er e nt r e gi o ns of t h e U V s p e ctr u m f or di ff er e nt t as ks. e y c a n b e tr ai n e d 
t o ass o ci at e U V c u es of w a v el e n gt hs a b o v e 3 5 0 n m wit h f o o d r e w ar ds. I n f a ct, t his p art of t h e s p e c-
tr u m o e n fi g ur es i n v ari o us s p e ci es-s p e ci fi c c hr o m ati c c u es. is is a p pli es f or i nst a n c e t o fis h wit h 
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t etr a c hr o m ati c visi o n, of w hi c h t h e z e br a fis h is t h e m ost c o m m o nl y st u di e d s p e ci es ( L e e c h & J o h ns e n, 
2 0 0 6; Si e b e c k, 2 0 0 4; Wa d a et al., 2 0 1 8; Fr a n k e et al., 2 0 1 9; N els o n et al., 2 0 1 9), b ut als o a m p hi bi a ns, 
s u c h as fr o gs a n d s al a m a n d ers ( G o v ar d o vs kii & Z u e v a, 1 9 7 4; Cr o ni n & B o k, 2 0 1 6; M o h u n & D a vi es, 
2 0 1 9), r e ptil es ( T o v é e, 1 9 9 5; H ar c o urt, 1 9 9 6; D o n g et al., 2 0 1 9), a n d e v e n m a m m als. 
M ost m a m m als h a v e di c hr o m ati c visi o n: pri m at es wit h t h eir tri c hr o m ati c visi o n ar e r at h er a n  e x c e p-
ti o n. U V p er c e pti o n w as f o u n d i n v ari o us s p e ci es of r o d e nts (J a c o bs et al., 1 9 9 1; J a c o bs, 1 9 9 2; J a c o bs 
et al., 2 0 0 1), b ats ( Si m õ es et al., 2 0 1 8), a n d s e als ( H o g g et al., 2 0 1 5). U ntil r e c e ntl y, it h as b e e n ass u m e d 
t h at l ar g er m a m m als w er e wit h r es p e ct t o visi o n g e n er all y si mil ar t o h u m a ns a n d t h at t h e y us e y ell o w 
l e ns es t o bl o c k U V r a di ati o n. R e c e nt st u di es, h o w e v er, r e v e al e d U V s e nsiti vit y i n ar cti c r ei n d e er ( H o g g 
et al., 2 0 1 1; H o g g et al., 2 0 1 5). is a c c o u nts f or t h e f a ct t h at R u d ol p h w as s o w orri e d a b o ut e nt a n gli n g 
S a nt a’s sl ei g h i n p o w er li n es, w hi c h e mit hi g h a m o u nts of U V r a di ati o n. 
A c o m p aris o n b et w e e n v ari o us m a m m ali a n o c ul ar m e di a m or e o v er s h o ws t h at a fr a cti o n of e n vir o n-
m e nt al U V A is a d mi e d i nt o t h e e y e, w hi c h c o u nts f or s o m e U V s e nsiti vit y ( D o u gl as & J e ff er y, 2 0 1 4). 
E v e n m a m m als wit h o ut U V-s p e ci fi c p h ot or e c e pt ors ar e t h us U V-s e nsiti v e if t h e y h a v e o c ul ar m e di u m 
t h at tr a ns mits U V w a v el e n gt hs, b e c a us e all vis u al pi g m e nts a bs or b si g ni fi c a nt a m o u nts of U V if t h e e n-
er g y l e v el is s u ffi ci e nt.  I n g e n er al, s p e ci es w hi c h ar e at l e ast p arti all y n o ct ur n al t e n d t o h a v e U V-tr a ns-
mi i n g l e ns es, w hil e m ai nl y di ur n al s p e ci es d o n ot, a n d U V r a di ati o n t h us d o es n ot r e a c h t h eir r eti n a 
( D o u gl as & J e ff er y, 2 0 1 4). H u m a n c at ar a ct s ur g er y is a  pr o c e d ur e w h er e t h e l e ns is r e m o v e d a n d a p h a-
ki c i n di vi d u als, i. e. p e o pl e wit h o ut a l e ns, e x p eri e n c e a  c h a n g e i n t h eir visi o n. F or i nst a n c e t h e p ai nt er 
Cl a u d e M o n et ( 1 8 4 0 – 1 9 2 6) d o c u m e nt e d t h e bl uis h a p p e ar a n c e of U V r a di ati o n w h e n h e p ai n e d o n e 
of his f a v o urit e s c e n es, w at er lili es, b ef or e a n d a er his c at ar a ct s ur g er y i n 1 9 2 3 ( Arri b as, 2 0 1 2). H u -
m a n e y e wit h o ut a l e ns is t h us c a p a bl e of p er c ei vi n g a li mit e d a m o u nt of U V li g ht. I n m ost m a m m als, 
t h e l oss of U V visi o n is li n k e d t o eit h er i n cr e as e d a c uit y i n t h e r e m ai ni n g p art of t h e li g ht s p e ctr u m or 
wit h pr ot e cti o n a g ai nst p ot e nti al d a m a g e t o r eti n al tiss u e ( Cr o ni n & B o k, 2 0 1 6). I n g e n er al, h o w e v er, 
i n a ni m als w hi c h h a v e U V r e c e pt ors t h os e r e c e pt ors t e n d t o b e i n c or p or at e d i nt o t h e o v er all c ol o ur 
visi o n of t h e a ni m al.
e  e c ol o gi c al  i m p ort a n c e  of  U V  visi o n  i n  t h e  a b o v e m e nti o n e d  or g a nis ms  h as  b e e n  st u di e d  m ost-
l y i n t h e c o nt e xt of n a vi g ati o n a n d ori e nt ati o n ( M e n z el & B a c k h a us, 1 9 8 9; T o v é e, 1 9 9 5; Si m ps o n & 
M c Gr a w,  2 0 1 8),  m a n a g e m e nt  of  t h e  cir c a di a n  r h yt h ms  ( M ai nst er,  2 0 0 6;  T o v é e,  1 9 9 5),  i ntr a-  a n d 
i nt ers e x u al  si g n alli n g  ( H u nt  et  al.,  1 9 9 8;  P e ar n  et  al.,  2 0 0 1;  C ut hill  et  al.,  1 9 9 9),  s p e ci es  si g n alli n g 
( C ut hill et al., 2 0 0 0; T o v é e, 1 9 9 5), a n d i n c o n n e cti o n wit h f or a gi n g a n d pr e y a n d / or pr e d at or d et e cti o n 
( H o n k a v a ar a et al., 2 0 0 2; R aj c h ar d, 2 0 0 9; H o g g et al., 2 0 1 1; Te d or e & Nilss o n, 2 0 1 9). F or m or e, s e e 
als o c h a pt er o n U V p a er ns i n or g a nis ms.
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Alt h o u g h m ost a ni m als wit h U V s e nsiti vit y h a v e o nl y o n e t y p e of U V r e c e pt or i n c or p or at e d i n 
t h eir a tri- or t etr a c hr o m ati c c ol o ur visi o n s yst e m, t h er e ar e s o m e n ot a bl e e x c e pti o ns. I n Dr os o p h -
il a,  f or  e x a m pl e,  U V  visi o n  is  b as e d  o n  t w o  diff er e nt  pi g m e nts  wit h λ
m a x
 at 3 4 5 n m a n d 3 7 5 n m 
( Cr o ni n & B o k, 2 0 1 6 ). A n ot h er c o m m o n f e at ur e of e y e str u ct ur e ar e U V-filt eri n g pi g m e nts i n t h e 
l e ns. S u c h pi g m e nts att e n u at e t h e s hifts of U V li g ht f alli n g o n t h e r eti n a. At l e ast o n e s p e ci es of 
t hri ps ( T h ys a n o pt er a) h as a  U V- a bs or bi n g pi g m e nt i n c ert ai n f a c ets of its c o m p o u n d e y es, w hi c h 
s hift t h e li k el y s e nsiti vit y m a xi m u m of t h e vis u al pi g m e nt of λ
m a x
 3 6 0 n m d o w n t o b el o w 3 3 0 n m 
( M a z z a et al., 2 0 0 9). F or a  r e vi e w of t h e hist or y of r es e ar c h, p h yl o g e n y, a n d distri b uti o n of U V 
p h ot or e c e pt ors, s e e e. g. Cr o ni n a n d B o k ( 2 0 1 6 ).
e vis u al w orl d is hi g hl y di v ers e. is is t h e c as e n ot o nl y w h e n w e c o m p ar e t h e n at ur al e n vir o n m e nts 
i n h a bit e d b y di ff er e nt s p e ci es, b ut als o i n c o m p aris o n b et w e e n t h e di ff er e nt p arts of t h e vis u al fi el d of 
a si n gl e s p e ci es, e y e str u ct ur e, a n d e v e n t h e a n at o m y a n d f u n cti o n of t h e r eti n a as s u c h ( B a d e n et al., 
2 0 1 9). Vis u al s p e ci alis ati o n i n e y e d esi g n, l ar g e-s c al e i n h o m o g e n eiti es a cr oss t h e r eti n al s urf a c e, a n d 
l o c al cir c uit m otifs m e a n t h at all s p e ci es’ r eti n as ar e u ni q u e. T o r e a c h a  b e er u n d erst a n di n g of t his 
f as ci n ati n g s u bj e ct, o n e m ust e x pl or e U V s e nsiti vit y i n a f ar m or e c o m p ar ati v e a n d c o m pl e x m a n n er.
3.1. 4   S o m e n ot e s o n c ol o u r s
 
C ol o ur per se  c a n n e v er b e d es cri b e d o bj e cti v el y b e c a us e it is a  p er c e pt u al c o nstr u ct ( C ut hill et al., 
2 0 0 0) t h at o u g ht t o b e vi e w e d as a  pr o p ert y of b ot h t h e c ol o ur e d o bj e ct a n d s e ns or y a p p ar at us of t h e 
a ni m al t h at p er c ei v es it ( Gl o v er & W hit n e y, 2 0 1 0). H u m a ns c a n u n d erst a n d h u es p er c ei v e d b y bir ds 
a b o ut as m u c h as k n o wl e d g e of t w o c o or di n at es c a n pr e di ct t h e p ositi o n of a  p oi nt i n t hr e e- di m e nsi o n -
al s p a c e ( B e n n e  et al., 1 9 9 4). 
er e ar e v ari o us as p e cts of c ol o ur a n d c ol o ur p a er ns. H u m a n p er c e pti o n of c ol o ur i n cl u d es bri g ht-
n ess, c hr o m a, a n d h u e. Bri g ht n ess is t h e o v er all i nt e nsit y, c hr o m a is s at ur ati o n, t h at is, h o w m u c h li g ht 
of ot h er w a v el e n gt hs (e. g. w hit e li g ht) is mi x e d wit h t h e f o c al c ol o ur, a n d h u e is t h e f o c al c ol o ur at a  p ar-
ti c ul ar w a v el e n gt h r a n g e, e. g. r e d, gr e e n, or bl u e ( K el b er & Os ori o, 2 0 1 0). A  c ol o ur p a er n m a y r es ult 
fr o m t h e v ari ati o n i n a n y of t h es e f a ct ors a cr oss t h e b o d y of a n  or g a nis m a n d c a n o e n b e e x pr ess e d i n 
q u a ntit ati v e c h ar a ct eristi cs s u c h as a  n u m b er of s p ots or si z e of a  bl ot c h ( or p e, 2 0 0 2).
H u m a n  c ol o ur  visi o n  s yst e m  c a n n ot  t h us  b e  us e d  wit h  c ert ai nt y  t o  ass ess  t h e  v ari ati o n  of  all 
vis u al c ol o ur si g n als. T his b e c o m es es p e ci all y a p p ar e nt w h e n w e c o nsi d er t h e k n o w n diff er e n c es 
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b et w e e n h u m a n visi o n p h ysi ol o g y a n d a vi a n vis u al s yst e ms. H u m a n tri c hr o m ati c visi o n s yst e m 
wit h its s p e ci all y t u n e d c ol o ur r e c e pt ors all o ws us t o p er c ei v e t h e g e n er al c ol o ur c o ntr ast b et w e e n 
p at c h es i n pl u m a g e. It d o es n ot, h o w e v er, all o w us t o a p pr e ci at e h o w bir ds t h e ms el v es p er c ei v e 
t h eir s p e cifi c c ol o ur- b as e d i nt er a cti o ns ( H åst a d & Ö d e e n, 2 0 0 8). O n e mi g ht wis h t o ar g u e t h at 
tri c hr o m a c y is i d e al f or c ol o ur visi o n: n ot o nl y d o es it diff er e nti at e b et w e e n t h e s e p ar at e di m e n -
si o ns of h u e, s at ur ati o n, a n d bri g ht n ess, b ut – as h as l o n g b e e n k n o w n – t h er e t hr e e c o m p o n e nts 
ar e a d e q u at e f or c o di n g m ost v ari ati o n i n t h e n at ur al s p e ctr a wit h o psi n- b as e d pi g m e nts ( K el b er 
& Os ori o, 2 0 1 0). F or m or e o n c ol o ur visi o n a n d s p e ctr al c o di n g, s e e Vill af u ert e a n d N e gr o ( 1 9 9 8), 
V or o b y e v a n d Os ori o ( 1 9 9 8), or Os ori o a n d V or o b y e v ( 2 0 0 8).
It s e e ms t h at s e nsiti vit y t o U V li g ht is f o u n d i n all m aj or a ni m al gr o u ps b ut n ot i n h u m a ns (s o m e r e-
s e ar c h ers s p e a k of h u m a ns b ei n g  ‘t h e o d d o n es o ut’). e ai m of t his o v er vi e w c h a pt er is t o g ai n a  b e er 
u n d erst a n di n g of n o n- h u m a n visi o n t o u n d erst a n d t h e w orl d fr o m a ni m als’ p oi nt of vi e w. M or e s p e-
ci fi c all y, w e s h all h a v e a l o o k at st u di es w hi c h tr y t o r el at e t h e t er mi n ol o g y of h u m a n c ol o ur visi o n t o 
a ni m al st u di es, l o o k at h o w a ni m als us e s p e ctr al i nf or m ati o n i n n at ur al c o nt e xts, a n d r el at e t his t o h o w 
v ari o us a ni m als p er c ei v e t h eir w orl d a n d li v e i n it. E v e n at t h e o uts et, h o w e v er, it s h o ul d b e n ot e d t h at 
v ast a m o u nt of w or k still n e e ds t o b e d o n e if w e ar e t o a p pr e ci at e all as p e cts of U V u m w elt a n d t h at t his 
w or k c a n n ot tr e at U V as a s e p ar at e s u bj e ct. W h e n tr yi n g t o u n d erst a n d a n  a ni m al’s vis u al u m w elt, all 
w a v el e n gt hs p er c ei v e d b y t h e a ni m al m ust b e t a k e n i nt o a c c o u nt.  
4   C e nt r al N e r v o u s S y st e m P r o c e s si n g of U V Vi s u al 
I nf o r m ati o n: T h e B r ai n
 
Wit hi n t h e h olisti c a p pr o a c h of t his t h esis, it is vit al t o li n k t h e fi n al st a g e of U V (a n d n o n- U V ) si g n al 
pr o c essi n g wit h t h e vis u al s yst e m a n d t h er e b y als o wit h t h e c e ntr al n er v o us s yst e m ( C N S). Alt h o u g h 
t h er e ar e s o m e n ot a bl e e x c e pti o ns ( E n q uist & Ar a k 1 9 9 3; Ar a k & E n q uist, 1 9 9 3), m a n y st u di es o n e v o -
l uti o n a n d e c ol o g y of visi o n t e n d e d t o n e gl e ct t h e n e ur al n et w or ks a n d / or ps y c h ol o g y of t h e p er c ei v er 
( Li n ds a y et al., 2 0 1 9). I n ot h er w or ds, t h e n e ur al s yst e ms w hi c h m e di at e c ol o ur visi o n ar e s o f ar al m ost 
u n e x pl or e d. A n d si n c e, t o t h e b est of o ur k n o wl e d g e, t h er e is n o e vi d e n c e s u g g esti n g t h at U V si g n als 
ar e pr o c ess e d i n s o m e d e di c at e d p art of t h e C N S, i n v esti g ati o n of t his s u bj e ct is hi g hl y c h all e n gi n g 
( St a v e n g a & Ari k a w a, 2 0 0 6). e f oll o wi n g t e xt t h us pr o vi d es r at h er g e n er al i nf or m ati o n o n t h e e ff e cts 
of li g ht si g n als o n t h e C N S i n v ari o us or g a nis ms.
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At t his p oi nt, w e o u g ht t o m e nti o n s o m e of t h e m ai n t h e ori es of c ol o ur visi o n i n t h e c o nt e xt of n e u-
r al pr o c essi n g. e tri c hr o m ati c t h e or y, als o k n o w n as ‘ Y o u n g – H el m h olt z t h e or y’, is b as e d o n c ol o ur 
m at c hi n g a n d c ol o ur mi xi n g st u di es. Tri c hr o m a c y w as c o n fir m e d b y t h e dis c o v er y of t hr e e t y p es of 
c o n es w h os e s p e ctr al s e nsiti viti es w er e pr e di ct e d b y ps y c h o p h ysi c al m et h o ds w hi c h a c c o u nt f or n e ur al 
a cti vit y ( V or o b y e v & Os ori o, 1 9 9 8). Y o u n g – H el m h olt z t h e or y w as tr a diti o n all y c o ntr ast e d wit h t h e 
‘c ol o ur o p p o n e n c y m o d el’ d e v el o p e d b y E w al d H eri n g. is t h e or y cl ai ms t h at c o n e p h ot or e c e pt ors 
ar e li n k e d t o f or m t hr e e o p p osi n g c ol o ur p airs: bl u e a n d y ell o w, r e d a n d gr e e n, a n d bl a c k a n d w hit e. 
e n e ur al i m pl e m e nt ati o n f or t his ps y c h o p h ysi c all y d et er mi n e d o p p o n e n c y m e c h a nis ms is l ess c er-
t ai n. A t hir d m o d el, k n o w n as ‘r e c e pt or n ois e-li mit e d c ol o ur o p p o n e nt m o d el’, pr e di cts t h e f or m of 
c ol o ur visi o n i n a ni m als f or w hi c h p h ysi ol o gi c al a n d a n at o mi c al d at a o n t h e e y e ar e a v ail a bl e b ut dir e ct 
m e as ur e m e nts of p er c e pt u al t hr es h ol ds ar e n ot k n o w n ( V or o b y e v & Os ori o, 1 9 9 8). is m o d el h as t h e 
virt u e of si m pli cit y, m a ki n g mi ni m al ass u m pti o ns a b o ut p ost-r e c e pt or al pr o c essi n g.
El e ctr or eti n o gr a m ( E R G) is o n e of t h e i n dir e ct m et h o ds o n e c a n us e t o st u d y t h e e ff e ct of si g n als o n 
t h e C N S a n d e x pl or e t h e m ai n p at h w a ys i n v ol v e d i n t h e vis u al pr o c ess (J a c o bs et al., 2 0 0 1). e n at ur e 
of t h e i ns e ct E R G h as l o n g b e e n a  s u bj e ct of c o ntr o v ers y d u e b e c a us e of t h e us e of v ari o us m et h o d o-
l o gi c al a p pr o a c h es, us u all y v er y i n v asi v e a n d cr u el wit h r es p e ct t o t h e e x p eri m e nt al s u bj e ct, a n d s u b-
s e q u e nt e ff e cts o n t h e C N S ( R u c k & J a h n, 1 9 5 4; S wi h art 1 9 6 4). Te c h ni c al sti m ul ati o n of vis u al c u es is 
i n E R G a  cr u ci al f e at ur e. e m et h o d r e q uir es a n i nstr u m e nt wit h hi g h s p ati o-t e m p or al a c c ur a c y a n d 
a  U V c h a n n el. C urr e ntl y, s e v er al t y p es of E R G i nstr u m e nts ar e us e d, w hi c h i n cl u d e u p t o si x ar bitr ar y 
c hr o m ati c c h a n n els c o v eri n g t h e U V s p e ctr u m ( Fr a n k e et al., 2 0 1 9).
N e ur o n al p at h w a ys h a v e b e e n i n v esti g at e d wit h t h e E R G i n a  n u m b er of l e pi d o pt er a n s p e ci es b el o n g-
i n g t o s e v er al f a mili es, e. g. P a pili o tr oil us  i n P a pili o ni d a e ( S wi h art, 1 9 7 0), C oli as e ur yt he me i n Pi eri d a e 
( P ost & G ol ds mit h, 1 9 6 9), L y c a e ni d a e ( E g u c hi et al., 1 9 8 2), Helic o ni us er at o i n N y m p h yli d a e ( S w i h art, 
1 9 6 4), S at yri d a e ( E g u c hi & H ori k os hi, 1 9 8 4), a n d S at ur nii d a e ( E g u c hi et al. 1 9 8 2). es e st u di es h a v e 
s h o w n t h at e ff er e nt i m p uls es ar e as i m p ort a nt t o t h e vis u al pr o c ess as t h e a ff er e nt o n es ar e. M or e o v er, 
t h e y d es cri b e a  v ari et y of s p e ci fi c fi br es wit h w a v el e n gt h-s p e ci fi c p a er ns of a cti vit y a n d e x pl or e v ari-
o us l e v el of r es p o ns es.
E v e n  t h e  us u all y  hi g hl y  tr a diti o n al  a n at o m y  is  e nj o yi n g  a  r e n aiss a n c e  t h a n ks  t o  a  t e c h ni q u e  c all e d 
s eri al bl o c k-f a c e s c a n ni n g el e ctr o n mi cr os c o p y ( D e n k & H orst m a n n, 2 0 0 4) w hi c h c o ul d b e us e d f or 
e x pl ori n g C N S p at h w a ys. is m et h o d all o ws us t o o bt ai n t h o us a n ds of s e q u e nti al i m a g es o n t h e b asis 
of w hi c h o n e c a n d es cri b e d et ail e d a n at o m y of i n di vi d u al n e ur o ns a n d t h e cir c uits t h e y f or m i n a  w a y 
t h at w as si m pl y n ot f e asi bl e wit h tr a diti o n al tr a ns missi o n el e ctr o n mi cr os c o p y ( Ari k a w a, 2 0 1 7).
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B e h a vi o ur al  t ests  ar e  a n ot h er  w a y  of  e x pl ori n g  t h e  f u ncti o ni n g  of  C N S  ( M az o k hi n- P ors h n y a k o v,  1 9 6 9; 
War z e c h a & E g el h a af, 1 9 9 5). Di ff er e nt st u di es, h o w e v er, us e di ff er e nt m et h o ds a n d l ac k of st a n d ar dis ati o n 
m e a ns t h at t h eir r es ults ar e h ar d t o c o m par e. I n m a n y c as es, sci e ntists fi n d discr e pa nci es b et w e e n b e h a v -
i o ur al a n d p h ysi ol o gic al e x p eri m e nts a p p e ar i n m a n y c as es ( Mi k k ol a 1 9 7 2; Tell es et al., 2 0 1 4). F or e x a m pl e, 
Jac o bs et al. ( 2 0 0 1) f o u n d i n r ats a l ar g e dis parit y b et w e e n U V s e nsiti vit y ass ess e d bas e d o n b e h a vi o ur al 
discri mi n ati o n, w h er e r es ults s u g g est e d a  5 0 % c o ntri b uti o n fr o m U V c o n es, a n d E R G m e as ur e m e nts, w h er e 
r es ults c a m e u p wit h o nl y a  1 7 % c o ntri b uti o n. e a ut h ors h y p ot h esis e d t h at s o m e w h er e b e y o n d t h e o ut er 
r eti n a, a si g ni fic a nt e n h a nc e m e nt i n t h e r el ati v e str e n gt h of t h e U V c o n e si g n als m ust t a k e pl ac e.
I n a n y c as e, st u di es of n e ur al e v e nts r el at e d t o i ns e ct c ol o ur visi o n h el p hi g hli g ht t h e r e m ar k a bl y e ffi-
ci e nt a n d a d a pti v e m et h o ds w hi c h e v ol v e d i n art hr o p o ds t o e xtr a ct vit al i nf or m ati o n fr o m t h eir e n vi -
r o n m e nt. is s h ort c h a pt er o ff er e d o nl y a  g e n er al o utli n e of t h e b asi c c o n c e pts of n e ur al pr o c essi n g of 
U V si g n als. A n d alt h o u g h st u di es i n n e ur o bi ol o g y of U V pr o c essi n g a n d visi o n as ar e still f e w a n d f ar 
b et w e e n, i n t h e f oll o wi n g w e s h all tr y t o e x pl or e t h es e pr o c ess es t hr o u g h ot h er p h e n o m e n a. 
5   N ot e s o n t h e m et h o d ol o g y of U V r e fi e ct e d 
p h ot o g r a p h y: U V p h ot o g r a p h y a s a  m et h o d ol o gi c al 
i n n o v ati o n
 
At t h e o uts et, it is cr u ci al t o di ff er e nti at e b et w e e n U V r e fl e ct e d p h ot o gr a p h y a n d U V i n d u c e d fl u o -
r es c e n c e. U V i n d u c e d fl u or es c e n c e is t h e i m a gi n g of visi bl e or i nfr ar e d li g ht w hi c h is e mi e d as a r e -
s ult of U V hi i n g a s urf a c e, w hil e i n U V r e fl e ct e d p h ot o gr a p h y t h e s u bj e ct is ill u mi n at e d dir e ctl y b y 
U V li g ht a n d c a m er a c a pt ur es o nl y U V s p e ctr a. e p h e n o m e n o n of U V r e fl e ct a n c e is, i n its bi ol o g -
i c al c o nt e xt, d es cri b e d b y di ff er e nt s c h ol ars b y di ff er e nt n a m es, i n cl u di n g U V r e fl e ct a n c e ( P e c h á č e k 
et al., 2 0 1 9 a; C ut hill et al., 1 9 9 9), U V p h e n o m e n o n ( M ull e n & P o hl a n d, 2 0 0 8), or U V iri d es c e n c e 
( St a v e n g a et al., 2 0 1 0; R ut o ws ki & K e m p, 2 0 1 7; K e m p, 2 0 0 7a). All t h es e t er ms d es cri b e t h e s a m e 
o pti c al or bi ol o gi c al p h e n o m e n o n.
H u m a ns c a n n ot or di n aril y d et e ct U V li g ht; st u di es of U V p a er ns t h us n e c ess aril y r el y o n t h e assis-
t a n c e of t e c h n ol o g y. er e ar e i n pri n ci pl e t w o m ai n c o n v e nti o n al a p pr o a c h es: U V s p e ctr o p h ot o m etr y 
a n d U V p h ot o gr a p h y. e d e v el o p m e nt of U V p h ot o gr a p h y h as b e e n of ess e nti al i m p ort a n c e a n d it is 
a  hi g hl y v ari e d a n d v ers atil e t e c h n ol o g y b e c a us e e a c h st u d y r e q uir es a  s o m e w h at di ff er e nt a p pr o a c h. 
U V p h ot o gr a p h y h as b e e n e v ol vi n g a n d us e d i n s ci e n c e f or al m ost o n e h u n dr e d y e ars, e v er si n c e L ut z 
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t o gr a p h y o v er t h e p ast c e nt ur y pr o vi d e d c h all e n gi n g a n d c o nst a ntl y c h a n gi n g c o n diti o ns i n t er ms of 
m at eri al f or t h e m u c h l ess wi d el y us e d U V p h ot o gr a p h y ( N e kr ut e n k o & Di d m a ni d z e, 1 9 7 5; Sil b er -
gli e d, 1 9 7 9). U n d er t h es e cir c u mst a n c es, it h as b e e n e xtr e m el y di ffi c ult t o st a n d ar dis e of U V p h o -
t o gr a p h y a m o n g t h e wi d el y di v ers e r a n g e of s ci e nti fi c fi el ds, w hi c h r es ult e d i n a  n u m b er of v ari o us 
m et h o ds i n t his dis ci pli n e. 
T h e i n v e nti o n of di git al p h ot o gr a p h y off er e d a si g nifi c a ntl y f ast er a n d m or e c ost- eff e cti v e w a y of 
pr o d u ci n g i m a g es wit h t h e a d d e d p ossi bilit y of s u bs e q u e nt i m a g e a n al ys es. Visi bl e a n d i nfr ar e d 
s p e ctr a ar e r e g ul arl y d et e ct e d wit h c o n v e nti o n al c a m er as (f or b utt erfl y wi n gs i n i nfr ar e d li g ht, 
s e e e. g. K ris h n a et al. 2 0 2 0). Di git al U V p h ot o gr a p h y, h o w e v er, pl a c es s o m e s p e cifi c d e m a n ds o n 
t h e t e c h ni c al e q ui p m e nt t h at m ust b e o v er c o m e. First of all, o n e m ust h a v e a  U V-s e nsiti v e c a m er a. 
F or i nst a n c e, F uji Fil m I S Pr o is a  di git al c a m er a s uit a bl e f or U V p h ot o gr a p h y d u e t o its br o a d 
s e nsiti vit y s p a n ni n g fr o m 3 3 0 t o 9 0 0 n m. Yet i nf or m ati o n r e g ar di n g s e nsiti vit y is, u nf ort u n at el y, 
r ar el y  a v ail a bl e.  F urt h er m or e,  a  c a m er a  n e e ds  t o  b e  e q ui p p e d  wit h  a n  u n c o at e d  U V-tr a ns mit -
ti n g n o n- dist orti n g l e ns, f or e x a m pl e a  q u art z l e ns, w h er e b y i n g e n er al, t h e ol d er a n d si m pl er, t h e 
b ett er. W h at o n e n e e ds is a  pri m e l e ns wit h f e w o pti c al el e m e nts. A  s et of filt ers (e. g. B + W ) t h e n 
m ust b e m o u nt e d o n t h e l e ns t o filt er o ut t h e visi bl e a n d i nfr ar e d p arts of t h e s p e ctr u m. Fi n all y, 
o n e s h o ul d us e a n  artifi ci al s o ur c e of st a bl e U V li g ht, s u c h as a  m er c ur y l a m p, fl as hli g ht, or L E D 
s p e ci all y a d a pt e d f or e mitti n g i n k n o w n U V s p e ctr a. F or a n al ysis of t h e e missi o n of s e v er al c o m -
m o nl y us e d U V li g ht s o ur c es, s e e R ut o ws ki & M a c e d o ni a ( 2 0 0 8). R efl e cti o n st a n d ar ds f or U V 
p h ot o gr a p h y, s u c h as S p e ctr al o n or K o d a k gr e y c ar d, ar e a n ot h er r e q uir e d el e m e nt f or a c q uisiti o n 
of U V p h ot o gr a p hs ( K n ütt el & Fi e dl er, 2 0 0 0). T his all o ws st a n d ar dis ati o n (li n e ari z ati o n) of all 
p h ot o gr a p hs i n a  d at as et ( Tr os ci a n k o & St e v e ns, 2 0 1 5). C a m er as ar e us u all y d esi g n e d t o pr o d u c e 
i m a g es t h at l o o k g o o d, t h at is, t h e y ar e n ot d e v el o p e d t o r e c or d r e alit y. T his s o- c all e d n o n-li n e ar-
it y i n c a pt uri n g R G B si g n als is st a n d ar d i n m ost c o n v e nti o n al c a m er as. Te c h ni c al a n d hi g h-s p e c-
ifi c ati o n c a m er as (s e ns ors) us u all y h a v e li n e ar o ut p uts. 
T o e m p h asis e t h e n o ntri vi alit y of t a ki n g U  V p h ot o gr a p hi c m et h o ds, w e s h o ul d als o m e nti o n t h e s hi  
of f o c us. D u e t o a  di ff er e nt w a v el e n gt h, t h e pl a n e of f o c us is cl os er t o t h e f o c al pl a n e ( Pri m a c k, 1 9 8 2). 
is c a n b e p artl y a d dr ess e d b y st o p pi n g t h e a p ert ur e. S o m e a ut h ors us e d t h e t er m ‘ h ar m o nis ati o n’ 
t o d es cri b e s et u ps w hi c h bri n g t o g et h er all t h es e f e at ur es ( Cr o wt h er, 2 0 1 9). A  n u m b er of f airl y s p e -
ci fi c all y d es cri b e d m et h o ds of U V p h ot o gr a p h y h a v e b e e n p u blis h e d ( St e v e ns et al., 2 0 0 7; Arri b as, 
2 0 1 2; Tr os ci a n k o & St e v e ns, 2 0 1 5; St ell a et al., 2 0 1 8; Cr o wt h er, 2 0 1 9; D alr y m pl e et al., 2 0 1 5; Te -
d or e & Nilss o n, 2 0 1 9). D at a a c q uir e d b y s u c h st a n d ar dis e d m et h o ds t h e n c a n b e st or e d i n a  d at a b as e 
s u c h as i Di g Bi o (w w w.i di g bi o. or g ) or L e p N et ( S elt m a n n et al., 2 0 1 7) f or f urt h er hi g h-t hr o u g h p ut 
i m a g e a n al ysis.
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U n cl e ar  or  err o n e o us  m et h o d ol o g y  c a n  r es ult i n u n e x p e ct e d  or  u n d esir a bl e  r es ults of  a n al ys es.  F or 
e x a m pl e, Br u nt o n a n d M aj er us (1 9 9 5 ) us e d s p e ctr o p h ot o m etr y t o ass ess i nt er- a n d i ntr as p e ci fi c di ff er-
e n c es b et w e e n v ari o us s p e ci es of C oli as a n d G o ne pter y x . Si n c e U V p a e rn i n a s p e ci es str o n gl y d e p e n ds 
o n t h e a n gl e a n d pl a c e of m e as ur e d p at c h es i n a  b u er fl y wi n g ( Wilts et al., 2 0 1 1 ), t h e st u d y r es ult e d 
i n u n cl e ar r es ults d u e t o i ns u ffi ci e ntl y d es cri b e d m et h o d ol o g y. St a n d ar dis e d p ositi o n of b u er fl y a n d 
pr o b e f or s p e ctr o p h ot o m etri c a n al ysis s h o ul d b e i n cl u d e d i n e v er y st u d y. O nl y w h e n t his c o n diti o n is 
m et, st a n d ar dis e d U V p h ot o gr a p hs c a n pr o vi d e U V p a er n o v er vi e w us ef ul f or f urt h er s p e ctr o p h ot o-
m etri c m e as ur e m e nts. 
B as e d o n d es cri b e d m et h o d ol o g y, o n e c a n s e e t h at s o m e st u di es us e d f a ult y m et h o ds t o pr o d u c e t h eir 
U V pi ct ur es,  alt h o u g h  t h eir c o n cl usi o ns  a n d  dis c ussi o n  f o c us e d m ai nl y  o n  a n al ysis  of  U V p a er ns 
( K o dri c- Br o w n & J o h ns o n, 2 0 0 2; Z a pl et al o v á et al., 2 0 1 6; F ut a h as hi et al., 2 0 1 9). es e err ors ori gi-
n at e m ai nl y fr o m i n a p pr o pri at e m at eri al us e d, s u c h as u ns uit a bl e filt ers or c a m er as (C M O S s e ns or s), 
a m bi e nt li g ht a n d its g e o m etr y, wr o n g i m a g e f or m at ( J P E Gs vs W s), or t h e us e of n o n-st a n d ar dis e d 
p h ot o gr a p hi c  m et h o ds  w hi c h  l e d t o t h e pr o d u cti o n  of  p h ot o gr a p hi c  d at a  t h at c o ul d  n ot  b e  pr o p erl y 
c o m p ar e d  f or a n al ys es  ( Arri b as,  2 0 1 2;  Tr os ci a n k o  & St e v e ns,  2 0 1 5 ). I n s u c h st u di es, t h e pr o p erti es 
of c ol o ur i m a g es w er e d e vi c e- d e p e n d e nt a n d i m a g es of t h e s a m e s c e n e v ari e d d e p e n di n g o n t h e us e of 
m at eri als a n d m et h o ds ( St e v e ns et al., 2 0 0 7). Fi n all y, i n m a n y c as es o n e c a n s e e t h at t h e i m a g e o ut p uts 
w er e i n a p pr o pri at el y m o di fi e d. 
U ns uit a bl e  m et h o ds  of  U V  p h ot o gr a p h y  c a n  l e a d t o u nf o u n d e d  a n d / or  err o n e o us  ass u m pti o ns 
r e g ar di n g t a x o n o mi c pl a c e m e nt,  e v e nt u all y  e c ol o gi c al  or  e v ol uti o n ar y  int er pr et ati o n,  b e c a us e 
a  U V p att er n c a n b e p arti all y m as k e d b y visi bl e or, m or e fr e q u e ntl y, b y I R r e fl e ct a n c e. S u c h U V 
p h ot o gr a p hs ar e n ot pl e as a nt t o l o o k at. T h e y l a c k t h e a p p e al, c h ar m, a n d b e a ut y of t h e bl a c k a n d 
w hit e or  i nfr ar e d p h ot o gr a p hs or t h e v isi bl e s p e ctr u m i m a g es a n d e v e n s o, t h e y ar e r at h er diffi c ult 
t o o bt ai n (A rri b as, 2 0 1 2).
T h e  d iffe re n c e  b et w e e n  U V  p h ot o gr a p h y  a n d  U V  sp e ctr o p h ot o m etr y  is cl e a r. C o n v e nti o n al  s p e c-
tr o p h ot o m et ers pr o vi d e o nl y p oi nt s a m pl es, w hil e a d e q u at e c h ar a ct eris ati o n of c ol o ur of 
a  h e t er o g e n o us o bj e ct r e quir es  m ulti pl e  s a m pl es a cr oss  a n  a p pr o pri at e  s a m pli n g arr a y,  su c h  as 
m ulti pl e  tr a ns e cts (Cr a n e,  1 9 5 5;  G ar ci a  et  al.,  2 0 1 3 ).  T his  pl a c es  hi g h  d e m a n ds  n ot  o nl y  o n 
s a m pli n g ti m e b ut  als o o n  i nf or m ati o n a b o ut  s p ati al r el ati o ns hi ps b et w e e n  c ol o urs  t h at m ust  b e 
r ec o nstr u ct e d  fr o m t he  ge o m etr y of t h e s a m pli n g arr a y ( Wilts et al., 2 0 1 1 ). E v e n s o, t h e s p ati al 
r esol uti o n is us u all y cr u d e. S p e ctr o m etr y  als o  us u all y  r e q uir es a  stati c  s u bj e ct, eit h er  b e c a us e  of  t h e 
n e e d  t o s a m pl e a n  arr a y or b e c a us e t h e m e as uri n g pr o b e n e e ds t o b e cl os e t o or t o u c h t h e c ol o ur p at c h. 
T his is p arti c ul arl y c h all e n gi n g w h e n w or ki n g wit h d eli c at e m us e u m s p e ci m e ns ( St e v e ns et al., 2 0 0 7 ).
5 0
S p e ctr o p h ot o m etr y  als o  d o es  n ot  yi el d  d at a  s uit a bl e f or a n al ysi n g  t h e t hr e e- di m e nsi o n al n at ur e  of  m a n y 
p att er ns ( Tr os ci a n k o & St e v e ns, 2 0 1 5 ). E v e n di git al U V p h ot o gr a p h y is r el ati v el y c h all e n gi n g b ut it h as 
m a n y a d v a nt a g es  o v er  s p e ctr o p h ot o m etr y, p arti c ul arl y  i n its a bilit y  t o us e  p o w erf ul  a n d  c o m pl ex  i m a g e 
pr o c essi n g al g orit h ms t o a n al ys e e ntir e s p ati al p att er ns wit h o ut t h e n e e d t o r e c o nstr u ct t o p o gr a p h y fr o m 
p oi nt s a m pl es. M or e o b vi o usl y, t h e pr o c ess is r el ati v el y f ast a n d all o ws f or r a pi d c oll e cti o n of l ar g e 
q u a ntiti es of d at a, fr o m u nr estr ai n e d t ar g ets a n d wit h mi ni m al e q ui p m e nt ( Pi k e, 2 0 1 1 ). I m a g -i n g 
pr o gr a ms c a n b e us e d t o o bt ai n v ari o us f or ms of d at a, i n cl u di n g c ol o ur p at c h siz e a n d distri b u -ti o n 
m e as ur es,  di v ers e  ‘ bri g ht n ess’ a n d  c ol o ur  m etri cs,  or  br o a d b a n d  r efl e cti o n v al u es.  M or e o v er, di git al 
t e c h n ol o g y c a n b e us e d i n m a ni p ul ati o n of sti m uli f or us e i n b e h a vi o ur al ex p eri m e nts.
C o n diti o n of t h e s p e ci m e n is a n i m p ort a nt f a ct or t o c o nsi d er i n t h e c o nt e xt of m et h o d ol o g y of U V 
i m a gi n g. A  n u m b er of st u di es i n v esti g at e d v ari o us diff er e n c es b et w e e n ol d ( m us e u m ) s p e ci m e ns a n d 
fr es hl y kill e d or li vi n g s p e ci m e ns. T h e y f o u n d, a m o n g ot h er t hi n gs, n o si g nifi c a nt diff er e n c e i n r e-
fl e ct a n c e p att er ns b et w e e n s p e ci m e ns fr es hl y kill e d b ef or e p h ot o gr a p hi n g a n d t h os e w hi c h h a d b e e n 
dri e d, pr o vi d e d t h at s p e ci m e ns h a d b e e n pr ot e ct e d fr o m li g ht a n d r u b bi n g ( St ell a et al., 2 0 1 8; R a m os & 
H uls h of, 2 0 1 9 ). It als o s e e ms t h at t h e us e of c hl or of or m or p ar a di c hl or o b e nz e n e h as n o o bs er v a bl e ef-
f e ct o n r efl e ct a n c e r es ults (Cr a n e 1 9 5 4 ). A st u d y usi n g P oly o m m at us ic ar us as a t est s p eci es s h o w e d t hat 
t h e bl u e s e x u al si g n alli n g c ol o ur of str u ct ur al ori gi n i n m al es of t his s p e ci es e x hi bit e d st a bilit y b ot h 
o v er t h e c o urs e of a  y e ar (3 br o o ds t est e d ) a n d o v er m or e t h a n a  c e nt ur y ( K ert ész et al., 2 0 1 9 ). A n ot h er 
st u d y f o u n d n o si g nifi c a nt c h a n g e o v er d e c a d es i n eit h er visi bl e c ol o ur or U V c ol o ur ati o n i n 
m us e u m s p e ci m e ns of t w o l e pi d o pt er a n s p e ci es. T h er e w as j ust a li g ht i n cr e as e i n U V r efl e ct a n c e, 
pr o b a bl y d u e t o pi g m e nt d e gr a d ati o n ( P e et- P ar e, 2 0 1 7 ). 
I n c o ntr ast t o t his, t h e n y m p h ali d b utt erfl y A n arti a  f ati m a is u n us u al i n t h at b ot h its U V r efl e cti o n 
a n d visi bl e c ol o ur c h a n g e wit h t h e s p e ci m e n’s a g e. Its y ell o w, U V- a bs or bi n g b a n ds gr a d u all y b e c o m e 
w hit e a n d U V-r efl e cti v e i n b ot h s e x es. Ol d er, U V-r efl e cti n g f e m al es ar e m or e attr a cti v e t o m at e-s e e k-
i n g m al es ( T a yl or, 1 9 7 3 a ). T his p h e n o m e n o n w as, h o w e v er, l at er ass o ci at e d wit h a n ot h er f a ct or a n d 
gi v e n t h at U V p att er ns ar e n ot c o nsi d er e d i m p ort a nt c o m m u ni c ati o n si g n als i n tr o pi c al b utt erfli es, it 
m a y j ust c oi n ci d e wit h s o m e u n d erl yi n g g e n eti c al or p h ysi ol o gi c al s hifts. Als o, s o m e bir d f e at h ers, 
dr a g o nfli es a n d j u m pi n g s pi d ers f a d e o v er ti m e ( Li m et al., 2 0 0 7 ).
J a c k J. Wi n di g, a  pi o n e er i n di git al i m a g e a n al ysis of l e pi d o pt er a n wi n g p att er n, i n his arti cl e ( Wi n-
di g, 1 9 9 1) st at e d t h at c oll e cti o n of i m a gi n g d at a a n d i m a g e a n al ysis s h o ul d m e et t hr e e crit eri a. 
Firstl y, c o m pl et e n ess, m e a ni n g t h e st u di e d tr ait s h o ul d b e q u a ntifi e d wit h r es p e ct t o all its c h ar-
a ct ers. S e c o n dl y, r e p e at a bilit y, m e a ni n g t h at t h e pr o c e d ur e m ust b e r e p e at a bl e. A n d fi n all y, t h e 
pr o c ess s h o ul d b e f ast r el ati v e t o a v ail a bl e m et h o ds. Alt h o u g h di git al p h ot o gr a p h y pr o d u cts ar e 
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a v ail a bl e,  f ast,  a n d  t h e y  h a v e  alr e a d y  tr a nsf or m e d  st u di es  of  c ol o ur ati o n,  p a er ns  a n d  s h a p es  i n  bi-
ol o g y,  o n e  s h o ul d  pr o c e e d  wit h  c a uti o n  d uri n g  t h e  w h ol e  pr o c e d ur e  a n d  s uit a bl e  c ali br ati o ns  b e-
f or e  a n d  a er  s u c h  i n v esti g ati o ns  m ust  b e  m a d e.  A n  E n glis h  s a yi n g  st at es  t h at  ‘a  pi ct ur e  is  w ort h 
a t h o us a n d w or ds’. I n t his c o nt e xt, w e s h o ul d s a y ‘a st a n d ar dis e d pi ct ur e is w ort h a t h o us a n d w or ds’. 
6   C o n cl u si o n
e r e m ar k a bl e c ol o urs of b u er fli es a n d t h eir p ossi bl e f u n cti o ns h a v e b e e n a r a cti n g s p e ci al a e n-
ti o n of bi ol o gists e v er si n c e t h e ti m e of D ar wi n ( 1 9 0 9), Wall a c e, a n d L or e n z ( 1 9 6 2). All t hr e e of t h es e 
r es p e ct e d s ci e ntists c a m e t o b asi c all y t o t h e s a m e c o n cl usi o n, n a m el y t h at i n t h e v ari e d m a nif ol d of v ar-
i o us e n vir o n m e nts, stri ki n g c ol o urs h el p b u er fli es t o disti n g uis h e a c h ot h er, d e fi n e t h eir t errit ori es, 
a n d a r a ct a n d k e e p m at es. U V si g n als ar e j ust o n e of t h e pi e c es of t his m u c h l ar g er p u z zl e. 
e ai m of t his diss ert ati o n is t o el u ci d at e a n d r e vi e w t h e f u ncti o ns a n d r el ati v e i m p ort a nc e of U V p at -
t er ns m ai nl y i n L e pi d o pt er a i n a  h olistic c o nt e xt of U V a m bi e nt li g ht, o ptic al pr o p erti es of v ari o us s ur-
f a c es a n d p a er ns, a n d g e n er al k n o wl e d g e of U V p er c e pti o n, a n d t o bri e fl y d es cri b e C N S as t h e c e ntr al 
pr o c essi n g u nit of U V si g n als. e str u ct ur e of t his t h esis w as i ns pir e d b y t h e gr o u n d- br e a ki n g w or k of 
Sil b er gli e d (1 9 7 9), w h o w as t h e first t o a e m pt a  c o m pr e h e nsi v e a p pr o a c h t o U V i n bi ol o g y.
e si x st u di es e n cl os e d t o t his t e xt dis c uss m ai nl y t h e v ari ati o n i n U V r e fl e ct a n c e l e v els a n d U V 
p a er n s h a p es i n t h e c o nt e xt of l ar g e-s c al e e n vir o n m e nt al f a ct ors i n s e v er al st u di e d s p e ci es. is, 
h o w e v er, is o nl y a s m all p art of t h e U V u m w elt bri e fl y o utli n e d a b o v e, a n  u m w elt t h at e n c o m p ass es 
m a n y ot h er e c ol o gi c al a n d e v ol uti o n ar y f a ct ors. U V p at c h es m a y pl a y a si g ni fi c a nt r ol e i n i ntr as p e cif -
i c a n d / or i nt ers p e ci fi c c o m m u ni c ati o n of L e pi d o pt er a a n d w e b eli e v e t h e y ar e als o a f u n cti o n al a n d 
e ff e cti v e t a x o n o mi c al t o ol. e u bi q uit y of U V p h ot or e c e pt ors i n t h e vis u al s yst e ms of m a n y a ni m als 
s h o ws t h at U V c ol o ur is as i m p ort a nt as ot h er visi bl e c ol o urs. St u di es w hi c h q u a ntif y c ol o ur, or e v e n 
q u alit ati v el y d es cri b e or c o m p ar e c ol o ur p a er ns, m ust t a k e U V c ol o ur i nt o a c c o u nt. D es cri pti o ns 
of c ol o ur s h o ul d n ot r e fl e ct m er el y o ur vi e w of t h e m. e y s h o ul d b e s et u p wit h f ull c o nsi d er ati o n of 
t h e p ur p os e of t h e c ol o ur. A r el ati v el y l ar g e pr o p orti o n of st u di es f ails t o a c c o u nt f or U V p h e n o m e n a 
a n d m a n y r es e ar c h ers n e gl e ct t h e U V s p e ctr u m as p art of t h e i nt e gr at e d vis u al s yst e m. O n t h e ot h er 
h a n d, t h er e is n o r e as o n w h y o n e s h o ul d assi g n a  hi g h er v al u e t o U V p a er ns t h a n t o wi n g p a er n 
visi bl e t o h u m a n e y e. A n d t h er e is n o g o o d r e as o n w h y w e s h o ul d ass u m e a  s p e ci al f u n cti o n of U V 
wi n g p a er ns as a si g n al i n vis u al c o m m u ni c ati o n.
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er e is still m u c h w or k t o b e d o n e t o a d dr ess all as p e cts of U V u m w elt: a m bi e nt U V, U V p a er ns, U V 
visi o n, a n d fi n all y, U V si g n al pr o c essi n g. If w e i g n or e t h es e di m e nsi o ns a n d st u d y c ol o ur o nl y a nt hr o-
p o c e ntri c all y, w e i ntr o d u c e f at al fl a ws i nt o o ur e x p eri m e nts, as w e d o w h e n w e f ail t o r e pr es e nt all p arts 
of t h e hi d d e n U V w orl d. 
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D e cl a r ati o n of p u bli c ati o n c o- a ut h o rs hi p  
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p u bli c ati o n:  St ell a, D., P e c h á č e k, P., M e y er‐ R o c h o w, V. B. a n d Kl ei s n er, K. ( 2 0 1 8) U V r efl e ct a n c e is 
ass o ci at e d  wit h  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o ns  i n  P al a e ar cti c Pi eri s  n a pi  ( L e pi d o pt er a:  Pi eri d a e).  I ns e ct 
s ci e n c e, 2 5, 5 0 8- 5 1 8. 
H e r e vi e w e d t h e lit er at ur e, a c q uir e d t h e d at a , dr aft e d t h e m a n us cri pt a n d w or k e d o n t h e m a n u-
s cri pt r e vi si o n. 
T h e c o - a ut h ors a gr e e wit h s u b mitti n g t hi s p u bli c ati o n as p art of his P h D. 
D o c. M g r. K a r el Kl ei s n e r P h D  













P e c h á č e k, P., St ell a, D., K eil, P. a n d Kl ei s n e r, K. ( 2 01 4) 
E n vi r o n m e nt al e fi e ct s o n t h e s h a p e v a ri ati o n of m al e 
ult r a vi ol et p att e r n s i n t h e B ri m st o n e b utt e r fi y ( G o n e pt e r y x 
r h a m ni , Pi e ri d a e, L e pi d o pt e r a). N at u r wiss e ns c h aft e n , 1 01, 
1 0 5 5 –1 0 6 3 .
      F A C U L T Y O F S CI E N C E  
a d dr e s s : Al b ert o v 6, 1 2 8 0 0   Pr a h a 2  p h o n e : 2 2 1 9 5 1 1 1 1  e -m ail:  prir o d o v e d e c k a @ n at ur. c u ni. c z  
T A X N. : 0 0 2 1 6 2 0 8,  
V A T N.  : C Z 0 0 2 1 6 2 0 8  
f a x: 2 2 1 9 5 1 1 2 5  w e b:  w w w. n a t ur. c u ni. c z 
1  
D e cl a r ati o n of p u bli c ati o n c o- a ut h o rs hi p  
T hi s i s t o c o nfir m t h at P h D c a n di d at e D a vi d St ell a si g nifi c a ntl y c o ntri b ut e d t o t h e f oll o wi n g 
p u bli c ati o n: P e c h á č e k ,  P., St ell a,  D.,  K eil,  P. a n d  Kl ei s n er,  K.  ( 2 0 1 4)  E n vi r o n m e nt al  eff e cts  o n t h e 
s h a p e v ari ati o n of m al e ultr a vi ol et p att er ns i n t h e Bri mst o n e b utt erfl y ( G o n e pt er y x r h a m ni , Pi eri d a e, 
L e pi d o pt er a). N at ur wi ss e ns c h aft e n, 1 0 1, 1 0 5 5- 1 0 6 3. 
H e r e vi e w e d t h e lit er at ur e, a c q uir e d t h e d at a a n d w or k e d o n t h e m a n us cri pt r e vi si o n. 
T h e c o - a ut h ors a gr e e wit h s u b mitti n g t hi s p u bli c ati o n as p art of his P h D. 
D o c. M g r. K a r el Kl ei s n e r P h D  
D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d Hi st or y of S ci e n c e, F a c ult y of S ci e n c e, C h arl es U ni v er sit y  
O RI GI N A L P A P E R
E n vi r o n m e nt al eff e cts o n t h e s h a p e v a ri ati o n of  m al e ult r a vi ol et
p att e r ns i n t h e  B ri mst o n e b utt e rfl y ( G o n e pt er y x r h a m ni , Pi e ri d a e,
L e pi d o pt e r a)
P a v el  P e c h á č e k & D a vi d St ell a & P et r  K eil & K a r el  Kl eis n e r
R e c ei v e d: 1 6  M a y 2 0 1 4 /  R e vis e d: 1 8 S e pt e m b er 2 0 1 4 /  A c c e pt e d: 1 9 S e pt e m b er 2 0 1 4 / P u blis h e d o nli n e: 4  O ct o b er 2 0 1 4
# S pri n g er- Verl a g  B erli n  H ei d el b er g 2 0 1 4
A bst r a ct T h e  m al es of t h e  Bri mst o n e b utt erfl y ( G o n e pt er y x
r h a m ni) h a v e ultr a vi ol et p att er n o n t h e d ors al s urf a c es of t h eir
wi n gs.  Usi n g g e o m etri c  m or p h o m etri cs,  w e h a v e a n al ys e d
c orr el ati o ns b et w e e n e n vir o n m e nt al v ari a bl es ( cli m at e, pr o-
d u cti vit y) a n d s h a p e v ari a bilit y of t h e ultr a vi ol et p att er n a n d
t h e f or e wi n g i n 1 1 0  m al e s p e ci m e ns of G. r h a m ni c oll e ct e d i n
t h e P al a e ar cti c z o n e.  T o st art  wit h,  w e s u bj e ct e d t h e e n vir o n-
m e nt al v ari a bl es t o pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis ( P C A).  T h e
first P C A a xis ( pr e ci pit ati o n, t e m p er at ur e, l atit u d e) si g nifi-
c a ntl y c orr el at e d  wit h s h a p e v ari ati o n of t h e ultr a vi ol et p at-
t er ns a cr oss t h e P al a e ar cti c.  A d diti o n all y,  w e h a v e p erf or m e d
t w o- bl o c k p arti al l e ast s q u ar es ( P L S) a n al ysis t o ass ess c o-
v ari ati o n b et w e e n i ntr as p e cifi c s h a p e v ari ati o n a n d t h e v ari a-
ti o n of 1 1 e n vir o n m e nt al v ari a bl es.  T h e first P L S a xis e x-
pl ai n e d 9 3  % of v ari a bilit y a n d r e pr es e nt e d t h e eff e ct of
pr e ci pit ati o n, t e m p er at ur e a n d l atit u d e.  Al o n g t his a xis,  w e
o bs er v e d a s yst e m ati c i n cr e as e i n t h e r el ati v e ar e a of ultr a vi-
ol et c ol o ur ati o n  wit h i n cr e asi n g t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n
a n d d e cr e asi n g l atit u d e.  We c o n cl u d e t h at t h e s h a p e v ari ati o n
of ultr a vi ol et p att er ns o n t h e f or e wi n gs of  m al e  Bri mst o n es is
c orr el at e d  wit h l ar g e-s c al e e n vir o n m e nt al f a ct ors.
K e y w o r ds Ultr a vi ol et r efl e ct a n c e . G e o gr a p hi c v ari ati o n .
E v ol uti o n . S e x u al s el e cti o n . G e o m etri c  m or p h o m etri cs . U V
or n a m e nts
I nt r o d u cti o n
T h e dis c o v er y t h at s o m e a ni m als p er c ei v e ultr a vi ol et r a di ati o n
g o es b a c k t o  D ar wi n ’s c o nt e m p or ar y J o h n  L u b b o c k, t h e 1st
B ar o n  A v e b ur y ( L u b b o c k 1 8 8 2 ). S e nsiti vit y t o ultr a vi ol et
li g ht h as b e e n o b s er v e d i n  m a n y i n v ert e br at e s ( L ut z a n d
Ri c ht m y er 1 9 2 2 ;  L ut z 1 9 2 4 , 1 9 3 3 b ;  D e Vo e et al. 1 9 6 9 ) a n d
l at er als o i n v ert e br at es ( H ut h a n d  B ur k h ar dt 1 9 7 2 ;  Wri g ht
1 9 7 2 ; Sil b er gli e d 1 9 7 9 ;  T o v e e 1 9 9 5 ).  Ar o u n d t h e s a m e ti m e,
it  w as als o f o u n d t h at t h er e e xists a r el ati o ns hi p b et w e e n
ultr a vi ol et p att er ns i n fl o w ers a n d s o m e of t h eir p olli n at ors
( L ut z 1 9 2 4 ).  M or e o v er,  U V-r efl e cti v e s urf a c es  wit h si g n alli n g
a n d c o m m u ni c ati v e f u n cti o ns h a v e b e e n f o u n d i n  m a n y cl a d es
of i n v ert e br at es i n cl u di n g b utt erfli es ( L ut z 1 9 3 3 a ; M a z o k hi n-
P ors h n y a k o v 1 9 5 7 ; N e kr ut e n k o 1 9 6 5 a ; Sil b er gli e d a n d  Ta yl or
1 9 7 8 ; Sil b er gli e d 1 9 7 9 , 1 9 8 4 ;  E g u c hi a n d  M e y er- R o c h o w
1 9 8 3 ;  Br u nt o n a n d  M aj er us 1 9 9 5 ;  Br u nt o n 1 9 9 8 ), s pi d ers
( H eili n g et al. 2 0 0 3 , 2 0 0 5 ) a n d b e etl es ( P o p e a n d  Hi nt o n
1 9 7 7 ).
A s a  m o d el s p e ci e s f or o ur st u d y,  w e c h o s e t h e
C o m m o n  Bri mst o n e ( G o n e pt er y x r h a m ni ,  Li n n a e us, 1 7 5 8),
a P al a e ar cti c s p e ci es  wi d el y distri b ut e d fr o m  West er n  E ur o p e
t o  E ast er n  Asi a (s e e Fi g. 1 ).  T h e g e n us G o n e pt er y x h as b e e n
st u di e d b y z o olo g ists si n c e t h e e arl y d a ys of  U V r efl e ct a n c e
r es e ar c h ( M a z o k hi n- P ors h n y a k o v 1 9 5 7 ).  T h e ultr a vi ol et  wi n g
p att er n of G. r h a m ni w as r e p e at e dl y u n d er c o nsi d er ati o n as a
tr ait of p ot e nti al t a x o n o mi c v al u e ( N e kr ut e n k o 1 9 6 5 b , 1 9 6 8 ,
1 9 7 0 ; K u dr n a 1 9 7 5 ).  L at er, t h e  Bri mst o n e b e c a m e a p o p ul ar
m o d el i n st u di es f o c ussi n g o n t h e str u ct ur al b asis a n d p h ysi c al
n at ur e of  U V c ol o ur ati o n i n b utt erfli es ( Wij n e n et al. 2 0 0 7 ;
Piri h et al. 2 0 1 1 ;  Wilts et al. 2 0 1 1 ).
C o m m u ni c at e d b y: S v e n  T h atj e
P. P e c h á č e k : D. St ell a : K.  Kl eis n er ( * )
D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d  Hist or y of S ci e n c e, F a c ult y of
S ci e n c e,  C h arl es  U ni v ersit y i n Pr a g u e,  Vi ni č n á 7, 1 2 8 4 4 Pr a h a 2,
C z e c h  R e p u bli c
e- m ail: k ar el. kl eis n er @ n at ur. c u ni. c z
P.  K eil
D e p art m e nt of  E c ol o g y a n d  E v ol uti o n ar y  Bi ol o g y,  Yal e  U ni v ersit y,
1 6 5 Pr os p e ct Str e et,  N e w  H a v e n,  C T 0 6 5 2 0,  U S A
P.  K eil
C e nt er f or  T h e or eti c al St u d y,  C h arl es  U ni v ersit y a n d t h e  A c a d e m y of
S ci e n c es of t h e  C z e c h  R e p u bli c, Jils k á 1, 1 1 0 0 0 Pr a h a 1,  C z e c h
R e p u bli c
N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
D OI 1 0. 1 0 0 7/s 0 0 1 1 4- 0 1 4- 1 2 4 4- 5
Pr e vi o us st u di es of b utt erfli es h a v e s h o w n a n e n vir o n m e n-
t al d e p e n d e n c e of diff er e nt as p e cts of  wi n g c ol o ur ati o n s u c h
as t h e v ari ati o n i n c ol o ur a cr oss t h e l atit u d e ( H o v a nit z 1 9 4 4 ),
i nt e n sit y of ultr a vi ol et r efl e ct a n c e ( M e y er- R o c h o w a n d
J är vil e ht o 1 9 9 7 ), d e gr e e of  m el a ni z ati o n ( Ell ers a n d  B o g gs
2 0 0 2 ; K arl et al. 2 0 0 9 ; Fis c h er a n d  K arl 2 0 1 0 ), a n d s e as o n al
p ol y p h e nis m t o g et h er  wit h v ari a bilit y i n t h e e x pr essi o n of si z e
a n d c o m p ositi o n of t h e e y es p ots ( Br a k efi el d 1 9 8 7 ; Br a k efi el d
a n d Fr e n c h 1 9 9 9 ;  B el d a d e a n d  Br a k efi el d 2 0 0 2 ; Br a k efi el d
et al. 2 0 0 7 ; D e J o n g et al. 2 0 1 0 ).  T h e ultr a vi ol et c ol o ur ati o n i n
b utt erfli es  m a y als o b e i nfl u e n c e d b y t e m p er at ur e a n d t h e
q u alit y of f o o d i n g est e d d uri n g d e v el o p m e nt ( K e m p et al.
2 0 0 6 ;  K e m p a n d  R ut o ws ki 2 0 0 7 ; K e m p 2 0 0 8 b ).  T h es e st u d-
i es, h o w e v er, f o c uss e d  m ai nl y o n t h e i nt e nsit y a n d h u e of t h e
U V p att er n  wit h o ut t a ki n g i nt o a c c o u nt t h e s h a p e a n d r el ati v e
si z e of ultr a vi ol et p at c h es o n b utt erfl y  wi n gs.
Alt h o u g h a r ol e of t h e si z e of  U V p att er ns i n s e x u al
s el e cti o n h as n ot y et b e e n d e m o nstr at e d i n t h e  Bri mst o n e
b utt erfl y, it h a s b e e n s h o w n t h at f e m al e s of b utt erfl y
Bi c y cl us a n y n a n a s el e ct  m al es o n t h e b asis of t h e si z e a n d
bri g ht n ess of t h e ultr a vi ol et-r efl e cti n g p u pils of d ors al e y e-
s p ots ( R o b erts o n a n d  M o nt eir o 2 0 0 5 ).  M or e o v er, t h e a bs e n c e
or pr es e n c e of ultr a vi ol et  wi n g p att er n  m a y s er v e as is ol ati n g
m e c h a ni s m i n  N e w  Z e al a n d l y c a e ni d b utt erfli e s ( M e y er-
R o c h o w 1 9 9 1 ).  T h e i m p ort a n c e of  U V si g n als d uri n g  m at e
c h oi c e  w as dir e ctl y e vi d e n c e d i n E ure m a a n d C oli as s p e ci es
( P a p k e et al. 2 0 0 7 ; K e m p 2 0 0 8 a ).  B as e d o n a n a n al o g y  wit h
r el at e d pi eri d b utt erfli es,  w e s u p p os e t h at  m al e d ors al  U V
p att er ns i n G. r h a m ni m a y pl a y a r ol e i n s e x u al s el e cti o n a n d
t h at t his  m a y i nfl u e n c e t h e o bs er v e d v ari ati o n of t his tr ait i n
t h e n at ur al p o p ul ati o ns of t h e  Bri mst o n e.
S el e cti o n pr ess ur es a cti n g u p o n t h e f or m ati o n of a ni m al
p att er n s ar e n ot n e c e s s aril y li mit e d t o s e x u al s el e cti o n.
M or p h ol o g y c a n als o b e i nfl u e n c e d b y e n vir o n m e nt al s el e c-
ti o n, as d e m o nstr at e d b y cl assi c al e x a m pl es s u c h as t h e g e o-
gr a p hi c p att er ns of b o d y si z e ( B er g m a n n 1 8 4 7 ) a n d t h e l e n gt h
of e xtr e miti es i n e ct ot h er ms ( All e n 1 8 7 7 ).  R e c e nt st u di es of
a ni m al s urf a c es br o u g ht f urt h er e vi d e n c e p ert ai ni n g t o g e o-
gr a p hi c p att er n s of pl u m a g e c ol o ur s i n h u m mi n g bir d s
( S c h mit z- Or n és 2 0 0 6 ), t h e el ytr al p att er ns i n c ar a bi d b e etl es
( Kl eis n er et al. 2 0 1 2 ) a n d c ol o ur p att er n s i n b u m bl e b e es
( Willi a ms 2 0 0 7 ).  T h e v ari ati o n of s o m e tr ait s, h o w e v er,
c a n n ot b e f ull y e x pl ai n e d b y a n a d a pti v e e v ol uti o n ar y
h y p ot h e si s ( G o ul d a n d  L e w o nti n 1 9 7 9 ;  Kl ei s n er et al.
2 0 1 2 ).  Alt h o u g h p arti c ul ar tr ait s  m a y l at er b e c o- o pt e d
f or v ari o u s f u n cti o n s s u c h a s s e x u al si g n alli n g, t h eir
v ari ati o n c a n n ot b e s uffi ci e ntl y e x pl ai n e d b y t h es e n e w
s el e cti o n pr ess ur es al o n e ( G o ul d a n d  Vr b a 1 9 8 2 ;  Kl eis n er
2 0 0 8 , 2 0 1 1 ;  M ar a n a n d  Kl eis n er 2 0 1 0 ).
O ur  m ai n g o al  w as t o fi n d p ossi bl e ass o ci ati o ns b et w e e n
t h e s h a p e of  U V p att er ns i n G. r h a m ni a n d br o a d-s c al e e n vi-
r o n m e nt al c o n diti o ns ( cli m at e, pr o d u cti vit y).  We d e m o nstr at e
t h at e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n d e e d c orr el at e  wit h t h e r el a-
ti v e si z e a n d s h a p e of t h e p att er ns a n d c o n cl u d e  wit h a dis-
c ussi o n of p ossi bl e e v ol uti o n ar y a n d e c ol o gi c al c a us es of
t h es e c orr el ati o ns.
M at e ri al a n d  m et h o ds
S p e ci m e ns
We h a v e us e d a s et of 1 1 0 i n di vi d u al  m al e s p e ci m e ns: 5 9
o bs er v ati o ns  w er e  m a d e i n t h e  C z e c h  R e p u bli c a n d 5 1 o bs er-
v ati o ns c o m e fr o m t h e P al a e ar cti c o utsi d e t h e  C z e c h  R e p u bli c.
P h ot o gr a p h s of all s p e ci m e n s  w er e d e p o sit e d i n t h e
Fi g. 1 L o c ati o ns ( bl a c k d ots ) of t h e 1 1 0 s p e ci m e ns of t h e  Bri mst o n e b utt erfl y (G o n e pt er y x r h a m ni ) fr o m t h e P al a e ar cti c r e gi o n
1 0 5 6 N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
e nt o m ol o gi c al c oll e cti o ns of t h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m of
t h e  U ni v ersit y of  Tart u ( Est o ni a) a n d t h e  N ati o n al  M us e u m i n
Pr a g u e ( C z e c h  R e p u bli c).  We h a v e r e c or d e d t h e g e o gr a p hi c
c o or di n at e s d e s cri bi n g  w h er e e a c h s p e ci m e n  w a s c a u g ht
( Fi g. 1 ).
A c q uisiti o n of p h ot o gr a p hs i n t h e ultr a vi ol et s p e ctr a ( U V- A)
We h a v e us e d a F uji Fil m I S Pr o di git al c a m er a  w hi c h, t h a n ks
t o its br o a d s e nsiti vit y t o 3 3 0– 9 0 0- n m s p e ctr u m, is s uit a bl e f or
U V p h ot o gr a p h y ( Pi k e 2 0 1 1 ).  T h e c a m er a  w as e q ui p p e d  wit h
a n u n c o at e d  U V-tr a ns mitti n g l e ns.  We us e d p h ot o gr a p hi c al
filt ers  B + W 4 0 3 a n d  B + W  B G 5 3.  Ultr a vi ol et b a n d- p ass filt er
B + W 4 0 3 (tr a n s mi ssi o n r a n g e 2 9 0 – 4 1 0 n m  wit h p e a k at
3 5 5 n m) filt er e d o ut t h e visi bl e s p e ctr u m ( 4 0 0 – 7 0 0 n m) a n d
t h e  B + W  B G 3 8 filt er (tr a ns missi o n r a n g e 2 9 0– 7 5 0 n m  wit h
p e a k at 5 0 0 n m) bl o c k e d t h e I R li g ht ( λ > 7 0 0 n m).  T o ill u mi-
n at e t h e p h ot o gr a p h e d o bj e cts,  w e h a v e us e d a  U V P  M R L- 5 8
M ulti pl e- R a y  L a m p ( 8  W, 2 3 0  V- 5 0  H z, 0. 1 6  A) e q ui p p e d
wit h  m er c ur y fl u or es c e nt l a m p 8  W F 8 T 5 l o n g- w a v e 3 6 5 n m.
All o bj e ct s  w er e ill u mi n at e d u n d er t h e a n gl e of 4 5 ° a n d
p h ot o gr a p h e d i n a st a n d ar di z e d p o siti o n ( d or s al vi e w).
B as e d o n o ur pr e vi o us e x p eri e n c e  wit h t h e  m o d el s p e ci es,
t h e s h a p e a n d si z e of ultr a vi ol et p att er n of G. r h a m ni r e m ai n
t h e s a m e e v e n aft er a c o nsi d er a bl e c h a n g e of t h e a n gl e,  w hi c h
w as als o s h o w n b y Piri h et al. ( 2 0 1 1 ). F or all s p e ci m e ns,  w e
us e d t h e f oll o wi n g s etti n g of t h e F uji Fil m I S Pr o c a m er a: I S O
4 0 0, s h utt er ti m e 1 5 ′ a n d a p ert ur e of 3. 5.  All i m a g es  w er e
st a n d ar di z e d usi n g 1 8  % gr e y c ar d,  K o d a k c ol o ur s e p ar ati o n
g ui d e a n d a 1 5- c m l e n gt h s c al e.
E n vir o n m e nt al a n d g e o gr a p hi c c orr el at es
As p ot e nti al c orr el at es of t h e  U V p att er ns,  w e c h os e l o n git u d e,
l atit u d e a n d altit u d e.  T h es e br o a d-s c al e v ari a bl es d es cri b e t h e
s p ati al p ositi o n of e a c h s p e ci m e n;  w e o bt ai n e d t h e m fr o m
l o c alit y l a b els o n t h e pi n n e d s p e ci m e ns.  T h e n,  w e us e d t h es e
c o or di n at es t o assi g n (i n  Ar c GI S 1 0. 0;  E S RI I n c.) t o e a c h
s p e ci m e n t h e  m e a n a n n u al t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n,
m e a n t e m p er at ur e i n t h e  w ar m est a n d c ol d est  m o nt h,  m e a n
pr e ci pit ati o n i n t h e  w ett est a n d dri est  m o nt h, n et pri m ar y
pr o d u cti vit y ( N P P) a n d n or m ali z e d diff er e n c e v e g et ati o n i n-
d e x ( N D VI) of t h e l o c alit y of t h e s p e ci m e n.  We h a v e us e d
t h es e v ari a bl es as pr e di ct ors as t h e y  w er e pr e vi o usl y d e m o n-
str at e d t o aff e ct i ns e ct distri b uti o ns ( H a w ki ns a n d P ort er 2 0 0 3 ;
B attisti et al. 2 0 0 5 ), d e v el o p m e nt ( Di x o n et al. 2 0 0 9 ), b o d y
si z e ( C h o w n a n d  G a st o n 2 0 1 0 ) a n d i n s e ct p er s o n alit y
( Tr e m m el a n d  M üll er 2 0 1 3 ).  T h e d at a o n t e m p er at ur e, pr e ci p-
it ati o n a n d altit u d e c a m e fr o m 1 0 ar c- mi n  W orl d Cli m l a y ers
( Hij m a ns et al. 2 0 0 5 ).  O ur  N P P l a y er c a m e fr o m t h e P ost d a m
I nstit ut e f or  Cli m at e I m p a ct  R es e ar c h ( Cr a m er et al. 1 9 9 9 ): It
r e pr es e nts a n a v er a g e d ( o v er 1 9 6 1– 1 9 9 0) n et pr o d u cti o n of
or g a ni c c o m p o u n ds fr o m at m os p h eri c  C O 2 . N D VI r e pr es e nts
t h e a m o u nt of gr e e n v e g et ati o n c o v er a n d  w as d o w nl o a d e d
fr o m  N A S A  G o d d ar d  D A A C.  T o  miti g at e t h e eff e ct of p ot e n-
ti al g e o-r ef er e n ci n g err ors,  w e us e d cli m ati c d at a of a r el ati v e-
l y c o ars e r es ol uti o n ( n ot e t h at fi n er, 2. 5 a n d 5 ar c- mi n, d at a
w er e als o a v ail a bl e).  We  m a d e t his d e cisi o n i n or d er t o  mi n-
i mi z e t h e ris k of assi g ni n g a n i n a p pr o pri at e (s p ati all y  mis-
m at c h e d) cli m at e t o t h e s p e ci m e ns.
T o a v oi d c o-li n e arit y b et w e e n pr e di ct ors,  w e p erf or m e d
pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis ( P C A) o n all cli m ati c a n d g e o-
gr a p hi c v ari a bl es, c e ntr e d t o z er o  m e a n a n d st a n d ar di z e d t o
v ari a n c e of 1 ( p a c k a g e ‘st ats’ i n  R s oft w ar e;  R  D e v el o p m e nt
C or e  Te a m 2 0 1 2 ).  We us e d o nl y t h e first t w o a x es of t his P C A
f or f urt h er a n al ys es.
L a n d m ar k d efi niti o ns a n d pr o cr ust es a n al ysis
Ultr a vi ol et di git al p h ot o gr a p hs of t h e l eft f or e wi n g of e a c h of
t h e 1 1 0  m al e s p e ci m e ns of G. r h a m ni w er e a n al ys e d usi n g
g e o m etri c  m or p h o m etri cs.  At e a c h f or e wi n g,  w e pl a c e d 3 2
l a n d m ar ks (i n cl u di n g 1 2 s e mi-l a n d m ar ks) usi n g t ps Di g 2 s oft-
w ar e v er. 2. 1 4 ( R o hlf 2 0 0 9 a ).  L a n d m ar ks ar e c orr es p o n di n g
p oi nts  w hi c h c a n b e pl a c e d o n t h e f or e wi n g of e a c h s p e ci m e n
i n t h e s et,  w hil e s e mi-l a n d m ar ks d e n ot e c ur v es a n d o utli n es of
t h e f or e wi n g  w h er e pr o p er l a n d m ar ks c a n n ot b e d efi n e d (f or
d efi niti o ns of l a n d m ar k a n d s e mi-l a n d m ar k l o c ati o ns o n t h e
b utt erfl y f or e wi n g, s e e Fi g. 2 ).
All c o nfi g ur ati o n s of l a n d m ar k s a n d s e mi-l a n d m ar k s
w er e s u p eri m p o s e d b y a g e n er ali z e d Pr o cr u st e s a n al y si s
( G P A) p erf or m e d i n t ps R el w v er. 1. 4 9 ( R o hlf 2 0 0 8 ).  T his
Fi g. 2 A d efi niti o n of l a n d m ar ks o n t h e l eft f or e wi n g. P oi nts 1 – 2 0
r e pr es e nt h o m ol o g o us a n at o mi c al l a n d m ar ks f o u n d i n all a n al ys e d s u b-
j e cts: l a n d m ar k 1 ,  wi n g b as e (t h e c o n n e cti o n of a n al a n d c u bit al v ei n);
l a n d m ar k 8 ,  wi n g a p e x.  T h e ot h er l a n d m ar ks ar e l o c at e d at v ei n e n di n gs
at t h e e d g e of t h e  wi n g a n d t h e e d g e of t h e  U V-r efl e cti n g p att er n:
l a n d m ar ks 2 a n d 1 2 , first a n al v ei n; l a n d m ar ks 3 a n d 1 3 , c u bit us 3;
l a n d m ar k s 4 a n d 1 4 , c u bit us 2; l a n d m ar ks 5 a n d 1 5 , c u bit us 1;
l a n d m ar ks 6 a n d 1 6 ,  m e di a 2; l a n d m ar ks 7 a n d 1 7 ,  m e di a 1; l a n d-
m ar ks 9 a n d 1 8 , r a di us 4; l a n d m ar ks 1 0 a n d 1 9 , r a di us 3; l a n d m ar ks
1 1 a n d 2 0 , r a di us 2. P oi nts 2 1 – 3 2 r e pr es e nt s e mi-l a n d m ar ks  w hi c h
s er v e t o d e n ot e c ur v es
N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3 1 0 5 7
pr o c e d ur e st a n d ar di z es t h e si z e of o bj e cts a n d o pti mi z es t h eir
r ot ati o n a n d tr a nsl ati o n u ntil t h e c o or di n at es of c orr es p o n di n g
l a n d m ar ks ali g n as cl os el y as p ossi bl e.  T o r e d u c e t h e di m e n-
si o n alit y of pr o cr ust es r esi d u als,  w e c arri e d o ut a pri n ci p al
c o m p o n e nt a n al ysis ( P C A) i n t ps R el w, v er. 1. 4 9.  T h e s c or es
o n t h e 1 0 P C a x es c arr yi n g i nf or m ati o n a b o ut t h e  wi n g s h a p e
w er e t h e n s a v e d a n d us e d f or f urt h er a n al ys es.
C orr el ati o ns b et w e e n e n vir o n m e nt a n d s h a p e
T o esti m at e t h e r el ati o ns hi p b et w e e n  wi n g  m or p h ol o g y a n d
e n vir o n m e nt al ( a n d g e o gr a p hi c) v ari a bl es,  w e h a v e us e d t w o
c o m pl e m e nt ar y a n al yti c al  m et h o ds.
First,  w e a p pli e d t h e P er m ut ati o n al  M ulti v ari at e  A n al ysis of
Vari a n c e usi n g  Dist a n c e  M atri c es ( A d o nis) f u n cti o n i n t h e
Ve g a n p a c k a g e i n  R ( O ks a n e n et al. 2 0 1 1 )  wit h  E u cli d e a n
dist a n c e  m e as ur e.  We fitt e d a  m ul ti v ari at e  m ulti pl e r e gr essi o n
m o d el usi n g  A d o nis,  w h er e t h e r es p o ns es  w er e t h e 1 0 s h a p e
P C a x es  w hi c h e x pl ai n 9 0  % of s h a p e v ari a bilit y of f or e wi n g
a n d t h e pr e di ct ors  w er e t h e first t w o e n vir o n m e nt al P C a x es.  T o
c o ntr ol f or s h a p e v ari ati o n d u e t o all o m etr y,  w e a d d e d  wi n g
si z e ( c o m p ut e d as c e ntr oi d si z e f or e a c h l a n d m ar k c o nfi g ur a-
ti o n) as a c o v ari at e i n t h e  m o d el. S h a p e c h a n g es ass o ci at e d  wit h
e x pl a n at or y v ari a bl es  w er e vis u ali z e d b y t hi n- pl at e s pli n e d e-
f or m ati o n gri ds a v ail a bl e i n t ps R e gr, v er. 1. 3 6 ( R o hlf 2 0 0 9 b ).
S e c o n d,  w e a p pli e d t h e t w o- bl o c k p arti al l e ast s q u ar es ( 2 B-
P L S)  m et h o d ( R o hlf a n d  C orti 2 0 0 0 ) i n or d er t o e x pl or e
c o v ari ati o n b et w e e n t h e s h a p e v ari a bl es r e pr es e nti n g  wi n g
m or p h ol o g y a n d 1 1 e n vir o n m e nt al/ g e o gr a p hi c v ari a bl e s
( u nli k e i n t h e pr e vi o u s a n al y si s,  w e u s e d t h e ori gi n al
e n vir o n m e nt al/ g e o gr a p hi c v ari a bl e s, n ot P C s).  L a n d m ar k
c o nfi g ur ati o n s  w er e tr a nsf or m e d i nt o p arti al  w ar p s c or e s
( R o hlf et al. 1 9 9 6 ) a n d a n al ys e d i n t ps P L S s oft w ar e, v er.
1. 1 8 ( R o hlf 2 0 0 6 ). I n p arti c ul ar, t h e 2 B- P L S cr e at e d a p air
of n e w v ari a bl es  w hi c h  w er e li n e ar c o m bi n ati o ns of v ari a bl es
wit hi n b ot h of t h e ori gi n al d at a s ets ( bl o c ks).  T h es e n e w
v ari a bl es  w er e pr o d u c e d s o as t o  m a xi mi z e c o v ari ati o n b e-
t w e e n t h e t w o ori gi n al s ets of v ari a bl es ( R o hlf a n d  C orti
2 0 0 0 ).  T hi n- pl a n e s pli n es  w er e us e d t o dis pl a y t h e r es ults i n
f or m of d ef or m ati o n gri ds of o bs er v e d v ari ati o n al o n g t h e first
P L S a xis.  T h es e vis u ali z ati o ns  w er e  m a d e i n t ps P L S 1. 1 8
s oft w ar e ( R o hlf 2 0 0 6 ).
G e o gr a p hi c a n d e n vir o n m e nt al bi as i n s p e ci m e n l o c ati o ns
T h er e is a bi as i n t h e g e o gr a p hi c distri b uti o n of o ur s p e ci m e ns
( Fi g. 1 ), si n c e a b o ut h alf of t h e m ( 5 9 o ut of 1 1 0) c o m e fr o m
t h e s m all ar e a of t h e  C z e c h  R e p u bli c,  w hi c h c o ntr asts  wit h t h e
r est c o mi n g fr o m all o v er t h e P al a e ar cti c. S u c h bi as is c o m-
m o nl y f o u n d i n  m a n y l ar g e-s c al e d at a s ets e xtr a ct e d fr o m
m us e u m c oll e cti o ns ( Di ni z- Fil h o et al. 2 0 1 0 ).  T o a s s e s s
w h et h er t h e g e o gr a p hi c bi as aff e cts o ur s h a p e- e n vir o n m e nt
c orr el ati o n s,  w e r er a n t h e 2 B- P L S a n al y si s u si n g o nl y
s p e ci m e ns fr o m o utsi d e t h e  C z e c h  R e p u bli c a n d c o m p ar e d
t h e m  wit h r es ults o bt ai n e d fr o m t h e c o m pl et e d at a s et.
R es ults
T h e pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis of 1 1 e n vir o n m e nt al a n d
g e o gr a p hi c al v ari a bl es r es ult e d i n t w o i nt er pr et a bl e P C A a x es
( Fi g. 3 ).  T h e first P C a xis e x pl ai n e d 4 6  % a n d t h e s e c o n d 1 6  %
of all v ari a bilit y.  T h e first P C a xis a c c o u nt e d  m ai nl y f or t h e
m e a n a n n u al t e m p er at ur e,  m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n,  m e a n
pr e ci pit ati o n i n t h e  w ett est  m o nt h, a n d l atit u di n al a n d l o n gi-
t u di n al v ari ati o n.  T h e s e c o n d a xis r e pr es e nt e d v ari ati o n i n t h e
N D VI a n d t h e  m e a n pr e ci pit ati o n i n t h e dri est  m o nt h.  R el ati v e
l o a di n gs of g e o gr a p hi c a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es f or t h e
first a n d s e c o n d P C a x es ar e pr es e nt e d i n  Ta bl e 1 .
M ulti v ari at e  m ulti pl e r e gr e ssi o n s ( ‘A d o nis ’ f u n cti o n i n
‘v e g a n ’ R p a c k a g e) of s h a p e d at a o n t h e t w o P Cs e xtr a ct e d
fr o m t h e pr e di ct ors ( wit h  wi n g c e ntr oi d si z e as a c o v ari at e)
s h o w e d t h at t h e first e n vir o n m e nt al P C a xi s si g nifi c a ntl y
aff e ct s t h e s h a p e s p a c e of t h e f or e wi n g ( F 1, 1 0 6 = 1 5. 4 9,
p = 0. 0 0 0 1, R 2 = 0. 1 2).  T h e eff e ct of t h e s e c o n d P C a xis  w as
si g nifi c a nt b ut it e x pl ai n e d o nl y a s m all p art of v ari a n c e
( F1, 1 0 6 = 3. 4 8, p = 0. 0 2, R
2 = 0. 0 2 7).  T h e eff e ct of t h e c e ntr oi d
si z e  w as als o si g nifi c a nt ( F 1, 1 0 6 = 3. 0 5, p = 0. 0 2 9, R
2 = 0. 0 2 3).
All p v al u es  w er e b as e d o n 9, 9 9 9 p er m ut ati o ns. S p e ci m e ns
i n h a biti n g e n vir o n m e nts  wit h hi g h er pr e ci pit ati o n a n d t e m p er-
at ur e t e n d t o h a v e l ar g er  U V p at c h es  w hi c h c o v er  m ost of t h e
f or e wi n g s urf a c e.
T h e t w o- bl o c k p arti al l e a st s q u ar e s ( 2 B- P L S) a n al y si s
( R o hlf a n d  C orti 2 0 0 0 ) f o c uss e d o n c o v ari ati o n b et w e e n t h e
s h a p e v ari a bl es a n d t h e e c ol o gi c al v ari a bl es.  T h e first P L S
a xis a c c o u nt e d f or 9 3  % of s q u ar e d c o v ari a n c e ( p er m ut ati o n
t est f or 9, 9 9 9 it er ati o ns, p = 0. 0 0 0 3),  w hil e t h e s e c o n d P L S
a xis a c c o u nt e d o nl y f or a p pr o xi m at el y 3  % a n d  w as n ot
st atisti c all y si g nifi c a nt ( p = 0. 9 9 9).  C orr el ati o ns b et w e e n v ari-
a bl es a n d s h a p e v e ct ors  w er e 0. 5 7 ( p = 0. 0 0 0 1) f or t h e first
P L S a xis a n d 0. 4 6 ( p = 0. 0 0 3 1) f or t h e s e c o n d P L S a xis.  We
h a v e o bs er v e d s h a p e diff er e n c es li n k e d t o t h e first P L S a xis
( Fi g. 4 ):  T h e ass o ci ati o n  w as pri n ci p all y  wit h pr e ci pit ati o n,
t e m p er at ur e a n d l atit u d e. S h a p e v ari ati o n al o n g t h e first P L S
a xis r e v e al e d c o nstri cti o n/ dil ati o n al o n g t h e a nt eri or- p ost eri or
a xis of t h e  wi n g.  Wit h a n i n cr e as e i n t e m p er at ur e a n d pr e ci p-
it ati o n a n d a d e cr e as e i n l atit u d e, t h e r el ati v e si z e of t h e
ultr a vi ol et p att er n  m ar k e dl y i n cr e as es at t h e e x p e ns e of t h e
U V n o n-r efl e cti v e  wi n g ar e a ( Fi g. 4 ).
T o e x a mi n e t h e p ot e nti al c o nf o u n di n g eff e ct of t h e r e m ai ni n g
e n vir o n m e nt al bi as,  w e r er a n t h e 2 B- P L S a n al ysis o nl y o n
s p e ci m e ns fr o m o utsi d e t h e  C z e c h  R e p u bli c. T h e r el ati o ns hi p
b et w e e n s h a p e a n d e c ol o gi c al v ari a bl es r e m ai n e d cl e arl y si g nif-
i c a nt, p < 0. 0 0 1( p er m ut ati o n t est f o r 9 9 9 9 it er ati o ns); t h e first
P L S a xis a c c o u nt e d f or 9 4  % of s q u ar e d c o v ari a n c e. T h e c orr e-
l ati o n b et w e e n v ari a bl es a n d s h a p e v e ct ors  w as 0. 6 5 (p < 0. 0 0 1).
1 0 5 8 N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
Dis c ussi o n
We h a v e d e m o nstr at e d t h at t h e s h a p e v ari a bilit y of ultr a vi ol et
p att er ns a n d t h e o v er all s h a p e of t h e f or e wi n g c orr el at e  wit h
t h e e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n  w hi c h t h e s p e ci m e ns  w er e
c oll e ct e d,  w hi c h  m a y s u g g est a c a us al li n k b et w e e n t h e e n vi-
r o n m e nt a n d t h e o bs er v e d v ari a bilit y.  T h e ar e a c o v er e d b y t h e
U V p att er ns o n t h e  wi n gs d e cr e as es t o w ar ds c o ol er a n d dri er
l o c ati o n s i n hi g h er l atit u d e s,  w hil e s p e ci m e n s i n h a biti n g
w ar m er a n d  m or e h u mi d e n vir o n m e nt t e n d t o h a v e br o a d er
wi n g s  wit h  U V p att er n s c o v eri n g  m o st of t h e f or e wi n g
s urf a c e.
T h e  wi n g ar e a c o v er e d b y t h e  U V p att er n c o v ari es  wit h
f or e wi n g di m e nsi o ns, a n d b ot h ar e aff e ct e d b y t h e e n vir o n-
m e nt.  T h e s h a p e v ari ati o n of t h e  U V p att er n a n d t h e s h a p e
v ari ati o n of t h e  w h ol e f or e wi n g ar e n ot, h o w e v er, is o m or p hi c
(s e e t h e d ef or m ati o n gri ds i n Fi g. 4 ),  m e a ni n g t h at t h e ar e a of
Fi g. 3 Pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis of e n vir o n m e nt al a n d t o p o gr a p hi c al
v ari a bl es (st a n d ar di z e d, c e ntr e d).  T h e first a n d s e c o n d a x es e x pl ai n 4 6
a n d 1 5. 5  % of v ari a bilit y i n e n vir o n m e nt al d at a r e s p e cti v el y.  T h e
fir st pri n ci p al c o m p o n e nt a c c o u nt s  m ai nl y f or a n n u al  m e a n t e m-
p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n,  m e a n t e m p er at ur e i n t h e  w ar m est  m o nt h
(m a x.t e m p er at ure ), a n d t h e l atit u di n al eff e ct (l atit u d e),  w hil e t h e s e c o n d
a xis c a n b e i nt er pr et e d as a j oi n e d eff e ct of t h e n or m ali z e d diff er e n c e
v e g et ati o n i n d e x ( N D VI) a n d t h e  m e a n pr e ci pit ati o n i n t h e dri est  m o nt h
(mi n. pre ci pit ati o n ). N P P n et pri m ar y pr o d u cti o n.  T hi n- pl at e s pli n e vis u-
ali z ati o ns ar e n ot p art of t h e e n vir o n m e nt al pri n ci pl e c o m p o n e nt a n al ysis.
T h e y  w er e a d d e d  m a n u all y ( b as e d o n t h e r e gr essi o ns of t h e s h a p e d at a t o
e n vir o n m e nt al pri n ci pl e c o m p o n e nts) t o ill ustr at e h o w t h e  wi n g s h a p e
c h a n g es a cr oss a r a n g e of e n vir o n m e nt al c o n diti o ns
T a bl e 1 R el ati v e l o a di n gs of g e o gr a p hi c a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es f or
first ( P C 1) a n d s e c o n d ( P C 2) pri n ci p al c o m p o n e nt
E c ol o gi c al v ari a bl e P C 1 P C 2
L atit u d e 0. 4 0 9 − 0. 0 9 2
L o n git u d e − 0. 2 9 6 0. 2 8 2
Te m p er at ur e − 0. 4 0 8 − 0. 1 5 9
Pr e ci pit ati o n − 0. 3 5 2 − 0. 2 4 1
Altit u d e − 0. 1 8 8 0. 1 7 4
N D VI 0. 2 1 0 − 0. 4 5 9
N P P − 0. 1 5 1 − 0. 2 0 8
Pr e ci pit ati o n  mi ni m u m 0. 0 9 3 − 0. 6 4 1
Pr e ci pit ati o n  m a xi m u m − 0. 3 8 6 − 0. 0 4 6
Te m p er at ur e  mi ni m u m − 0. 3 0 6 − 0. 3 6 2
Te m p er at ur e  m a xi m u m − 0. 3 1 9 − 0. 0 0 1
N P P n et pri m ar y pr o d u cti o n, N D VI n or m ali z e d diff er e n c e v e g et ati o n
i n d e x
N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3 1 0 5 9
t h e  wi n g c o v er e d b y a  U V p att er n i n cr e as es at a hi g h er r at e
t o w ar ds l o w er l atit u d es a n d es p e ci all y t o w ar ds hi g h er t e m p er-
at ur es a n d a m o u nts of pr e ci pit ati o n t h a n t h e  U V n o n-r efl e cti v e
wi n g ar e a.  T his s u g g ests t h at t h e  U V p att er n is  m or e e n vir o n-
m e nt d e p e n d e nt t h a n t h e o v er all f or e wi n g s h a p e a n d t h at i n
a d diti o n t o t h e h y p ot h esi z e d s e x u al s el e cti o n ( Sil b er gli e d a n d
Ta yl or 1 9 7 8 ; Sil b er gli e d 1 9 8 4 ;  Br u nt o n a n d  M aj er us 1 9 9 5 ;
K e m p 2 0 0 6 ;  K e m p a n d  R ut o ws ki 2 0 0 7 , 2 0 1 1 ), t h e e n vir o n-
m e nt al s el e cti o n, t o o,  m a y c o ntri b ut e t o t h e v ari ati o n of t h e
U V p att er ns.  T h e r ol e of s e x u al s el e cti o n i n f or m ati o n of t h e
U V p att er n i n G. r h a m ni , h o w e v er, h as n ot b e e n e x pli citl y
e vi d e n c e d y et.
Te m p er at ur e,  w hi c h h as t h e hi g h est c orr el ati o n  wit h t h e
first P L S a xis, s e e ms t o b e a n es p e ci all y si g nifi c a nt e n vir o n-
m e nt al f a ct or. I n e ct ot h er ms, t h er m or e g ul at or y c osts of  m ai n-
t ai ni n g t h e  m ai n b o d y t e m p er at ur e ar e r at h er hi g h. It h as b e e n
s h o w n, f or i nst a n c e, t h at t e m p er at ur e — b ut n ot t h e e n er g y
s u p pl y— cr u ci all y aff e cts t h e e x pr essi o n of s e x u all y s el e ct e d
U V c ol o ur ati o n i n  m al e  E ur o p e a n gr e e n li z ar ds ( B aj er et al.
2 0 1 2 ).  A m bi e nt t e m p er at ur e d uri n g l ar v al a n d e arl y p u p al
d e v el o p m e nt aff e cts t h e  m et a b oli c r at e of d e v el o pi n g b utt er-
fli es ( St e v e ns 2 0 0 4 ),  w hi c h  m a y f urt h er aff e ct t h e e x pr essi o n
of ultr a vi ol et p att er ns ( K e m p et al. 2 0 0 6 ;  K e m p a n d  R ut o ws ki
2 0 0 7 ; K e m p 2 0 0 8 b ; Pr u di c et al. 2 0 1 1 ).  M or e o v er, c ol d
tr e at m e nt of p u p a e i n A gl ais urti c a e l e d t o a n o n- e x pr essi o n
of  U V s p ots o n t h e  wi n gs of t h e a d ults ( A n o n y m o us 1 9 1 0 ). It
is t h us p ossi bl e t h at ot h er e c ol o gi c al v ari a bl es ass o ci at e d  wit h
t h e s h a p e of  U V p att er ns, s u c h as pr e ci pit ati o n a n d l atit u d e,
m a y aff e ct t h e  U V p att er ns i n dir e ctl y.
T h e r ol e of e c ol o g y a n d n utriti o n of l ar v a e i n t h e f or m ati o n
of  wi n g s c al e  m or p h ol o g y r es p o nsi bl e f or t h e r efl e ct a n c e a n d
p ot e nti al si g n alli n g  w as t h or o u g hl y st u di e d i n Pi eris b utt er-
fli es. It  w as s h o w n t h at diff er e n c es i n t h e d e nsit y of pt eri n
gr a n ul e s d e p osit e d  wit hi n t h e n a n ostr u ct ur e of s c al es ar e
r es p o nsi bl e f or s e x u al di c hr o m atis m of  m a n y pi eri d s p e ci es
( M or e h o us e et al. 2 0 0 7 ).  Alt h o u g h diff er e nt di et ar y r e gi m es
i nfl u e n c e t h e d e v el o p m e nt a n d p h e n ot y p e of Pi eris r a p a e , t h e
eff e ct s e e m s t o b e r e stri ct e d t o l ar v a e ( M or e h o u s e a n d
R ut o ws ki 2 0 1 0 ). F e e di n g e x p eri m e nts usi n g ot h er b utt erfl y
s p e ci es h a v e s h o w n t h at c o m p ositi o n of l ar v al f o o d ( b ot h t h e
pl a nt s p e ci es a n d t h e pl a nt p arts) si g nifi c a ntl y aff e cts t h e
v ari ati o n i n  U V p att er ns i n t h e  E ur o p e a n  C o m m o n  Bl u e
b utt erfl y, P ol y o m m at us i c ar us ( K n utt ell a n d Fi e dl er 2 0 0 0 ).
I n C oli as e ur yt h e m e a n d E ur e m a h e c a b e , t h e q u alit y of l ar v al
f o o d r es o ur c es als o aff e cts s o m e pr o p erti es of t h e ultr a vi ol et
p att er ns, s u c h as bri g ht n ess ( K e m p et al. 2 0 0 6 ; K e m p a n d
R ut o ws ki 2 0 0 7 ; K e m p 2 0 0 8 b ).
A n ot h er e x pl a n ati o n i s t h at t h e  m al e  U V p att er n of
G. r h a m ni i n di c at es a  w h ol e r a n g e of  m at e q u aliti es ( K e m p
a n d  R ut o ws ki 2 0 1 1 ) i n cl u di n g t h e a c c essi bilit y of l ar v al r e-
s o ur c es, t h e a bilit y t o a c q uir e a n d assi mil at e t h es e r es o ur c es,
t h er m al st a bilit y of p u p al d e v el o p m e nt, d e v el o p m e nt al st a bil-
ity a n d r esist a n c e t o e n vir o n m e nt al p ert ur b ati o ns, or t h e eff e c-
ti v e n ess of  m or p h o g e n eti c  m e c h a nis ms r es p o nsi bl e f or t h e
p artiti o ni n g of d e v el o p m e nt al r e s o ur c e s t o  U V si g n alli n g
str u ct ur es ( K e m p 2 0 0 6 , 2 0 0 8 b ; K e m p et al. 2 0 0 6 ; K e m p a n d
R ut o ws ki 2 0 0 7 ). It s e e ms t h at s o ut h er n s p e ci m e ns h a v e a c c ess
t o r el ati v el y ri c h er r e s o ur c e s c o m p ar e d t o t h e n ort h er n
Fi g. 4 T w o- bl o c k p arti al l e ast s q u ar es pl ot f or pr oj e cti o ns of G o n e pt er y x
r h a m ni s p e ci m e ns o nt o or di n ati o n v e ct ors.  D ef or m ati o n gri ds o n b ot h
e xtr e m es of t h e x - a xis s h o w c h a n g es i n s h a p e ass o ci at e d  wit h t h e first
a xis.  Ve ct ors d esi g n at e esti m at es of st a n d ar di z e d s c or es f or t h e  m e a n
a n n u al t e m p er at ur e,  m e a n t e m p er at ur e i n t h e  w ar m est ( m a x.t e m p er at ure )
a n d t h e c ol d est  m o nt h ( mi n.t e m p er at ur e ),  m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n,
m e a n pr e ci pit ati o n i n t h e  w ett est ( m a x. pr e ci pit ati o n ) a n d dri est  m o nt h
(mi n. pre ci pit ati o n ), altit u d e, n et pri m ar y pr o d u cti o n (N P P ), n or m ali z e d
diff er e n c e v e g et ati o n i n d e x ( N D VI ), l atit u d e a n d l o n git u d e
1 0 6 0 N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
s p e ci m e ns.  T h e c ostl y  U V p att er n c o ul d b e a n i n di c at or of
m al e ’s a bilit y t o assi mil at e a n d utili z e t h es e r es o ur c es a n d c a n
b e s u bj e ct t o f e m al e s e x u al s el e cti o n. S u bs e q u e ntl y, t h e tr a d e-
off b et w e e n t h e a v ail a bilit y of e n vir o n m e nt al r es o ur c es a n d
t h e a bilit y t o assi mil at e t h es e r es o ur c es  m a y b e r es p o nsi bl e f or
t h e l atit u di n al v ari ati o n i n t h e  U V p att er ns.
Alt er n ati v el y, t h e  U V p at c h es c o ul d b e a pr ot e cti v e a d a p-
t ati o n a g ai nst hi g h  U V e x p os ur e at hi g h altit u d es a n d l o w
l atit u d es ( H er m a n et al. 1 9 9 9 ). If t h at  w er e t h e c as e,  U V-
r efl e cti v e p att er ns  w o ul d c o v er l ar g er  wi n g ar e as i n s p e ci m e ns
fr o m l o w er l atit u d es a n d hi g h er altit u d es ( as i n t h e c as e of
G. r h a m ni ),  w hil e i n f a ct t h e o p p osit e o c c urs i n Pi eris n a pi
w h os e n ort h er n m ost f e m al es p oss ess bri g ht er  U V r efl e cti vit y
t h a n t h eir s o ut h er n sist ers ( M e y er- R o c h o w a n d J är vil e ht o
1 9 9 7 ).  Alt h o u g h o ur r e s ult s  m a y b e s e e n a s p arti all y
s u p p orti n g t his c o nj e ct ur e, t h er e is a s eri o us pr o bl e m. I n
p arti c ul ar, o n e  w o ul d n e e d t o fi n d a g o o d r e as o n  w h y s u c h
pr ot e cti o n a g ai nst t h e hi g h l e v els of  U V o c c urs o nl y i n  m al es
( as is t h e c as e of G. r h a m ni ).  A n ot h er p ossi bilit y is t h at t h e
d ors al  U V p att er ns i n  m al es ar e pri m aril y s e x u al p att er ns
w hi c h  w er e o nl y l at er c o- o pt e d f or a pr ot e cti v e f u n cti o n.
F e m al es t h us l a c k t h e a d a pt ati o n si m pl y b e c a us e t h e y h a v e
n o d ors al p att er n  w hi c h c o ul d b e us e d f or s u c h s e c o n d ar y
pr ot e cti v e f u n cti o n.
I n or d er t o dis e nt a n gl e t h e c o m pl e x li n ks b et w e e n t h e d e-
v el o p m e nt, e n vir o n m e nt al c o n diti o ns, a n d t h e v ari ati o n i n t h e
U V p att er n, o n e  w o ul d h a v e t o c arr y o ut br e e di n g e x p eri m e nts
wit h c o ntr oll e d e x p os ur e of t h e d e v el o pi n g l ar v a e t o v ar yi n g
e n vir o n m e nt al f a ct ors.  We als o n ot e t h at d es pit e o ur eff orts t o
a c c o u nt f or it, o ur r es ults c o ul d b e aff e ct e d b y t h e u n e v e n
s pr e a d of o ur s p e ci m e ns i n t h e e n vir o n m e nt al s p a c e a n d f ut ur e
r es e ar c h  mi g ht b e n efit fr o m a  m or e s yst e m ati c str atifi e d r a n-
d o m s a m pli n g. F urt h er r es e ar c h c o ul d als o i n v esti g at e  w h et h er
t h e c o m p ar ati v el y s m all er si z e of  U V p att er ns i n c ol d er a n d
dri er e n vir o n m e nts is i n a n y  w a y c o m p e ns at e d, f or e x a m pl e, b y
hi g h er i nt e nsit y ( or bri g ht n ess) of  U V r efl e ct a n c e. F or t h e
m o m e nt b ei n g,  w e t e nt ati v el y c o n cl u d e t h at t h e s h a p e v ari ati o n
of  U V p att er ns i n  m al e  Bri mst o n e b utt erfli es  m a y b e d u e t o a
c o m bi n ati o n of b ot h s e x u al a n d e n vir o n m e nt al s el e cti o n.
A c k n o wl e d g m e nts We  wis h t o t h a n k J a a n  L ui g a n d P a v el  C h v oj k a f or
t h eir h el p  wit h pr o vi di n g t h e b utt erfli es a n d  D a vi d  H ořá k,  Vi ct or  B e n n o
M e y er- R o c h o w,  N at h a n  M or e h o us e a n d t w o a n o n y m o us r ef er e es f or
t h eir us ef ul c o m m e nts.  T his r es e ar c h  w as s u p p ort e d b y t h e  C z e c h  Gr a nt
A g e n c y pr oj e ct  G A C R P 5 0 5/ 1 1/ 1 4 5 9. P K  w as s u p p ort e d b y  E U F P 7
P e o pl e Pr o gr a m m e ( M ari e  C uri e  A cti o ns;  R E A a gr e e m e nt n o. 3 0 2 8 6 8;
pr oj e ct  W O R L DI V E R SI T Y). P P a n d  D S  w er e s u p p ort e d b y t h e  C h arl es
U ni v ersit y  Gr a nt  A g e n c y pr oj e ct  G A U K 7 6 4 3 1 3.
R ef e r e n c es
All e n J A ( 1 8 7 7)  T h e i nfl u e n c e of p h ysi c al c o n diti o ns i n t h e g e n esis of
s p e ci es.  R a di c  R e v 1: 1 0 8– 1 4 0
A n o n y m o us ( 1 9 1 0) S c h m ett erli n g e. I n:  M e y ers  Gr oss es  K o n v ers ati o ns-
L e xi k o n ( 6t h e diti o n, v ol. 2 1).  Bi bli o gr a p his c h es I nstit ut,  L ei p zi g
a n d  Wi e n, p p 8 0 3 – 8 0 7
B aj er  K,  M ol n ar  O,  T or o k J,  H er c z e g  G ( 2 0 1 2)  Te m p er at ur e, b ut n ot
a v ail a bl e e n er g y, aff e cts t h e e x pr essi o n of a s e x u all y s el e ct e d ultr a-
vi ol et ( U V) c ol o ur tr ait i n  m al e  E ur o p e a n gr e e n li z ar ds. P L o S  O n e 7:
e 3 4 3 5 9. d oi: 1 0. 1 3 7 1/j o ur n al. p o n e. 0 0 3 4 3 5 9
B attisti  A, St ast n y  M,  N et h er er S,  R o bi n et  C, S c h o pf  A,  R o q u es  A,
L ar s s o n S ( 2 0 0 5)  E x p a n si o n of g e o gr a p hi c r a n g e i n t h e pi n e
pr o c essi o n ar y  m ot h c a us e d b y i n cr e as e d  wi nt er t e m p er at ur es.  E c ol
A p pl 1 5: 2 0 8 4 – 2 0 9 6
B el d a d e P,  Br a k efi el d P M ( 2 0 0 2)  T h e g e n eti cs a n d e v o- d e v o of b utt erfl y
wi n g p att er ns.  N at  R e v  G e n et 3: 4 4 2 – 4 5 2. d oi: 1 0. 1 0 3 8/ nr g 8 1 8
B er g m a n n  C ( 1 8 4 7)  Ü b er di e  Ver h ält niss e d er  W är m e ö k o n o mi e d er
T hi er e z u i hr er  Gr öss e.  G ötti n g er St u d 3: 5 9 5 – 7 0 8
Br a k efi el d P M ( 1 9 8 7)  Tr o pi c al dr y a n d  w et s e as o n p ol y p h e nis m i n t h e
b utt erfl y M el a nitis l e d a ( S at yri n a e): p h e n ot y pi c pl asti cit y a n d cli-
m ati c c orr el at es.  Bi ol J  Li n n S o c 3 1: 1 7 5 – 1 9 1. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 0 9 5-
8 3 1 2. 1 9 8 7.t b 0 1 9 8 8. x
Br a k efi el d P M, Fr e n c h  V ( 1 9 9 9)  B utt erfl y  wi n gs: t h e e v ol uti o n of d e v el-
o p m e nt of c ol o ur p att er ns.  Bi o Ess a ys 2 1: 3 9 1 – 4 0 1. d oi: 1 0. 1 0 0 2/
(si ci) 1 5 2 1- 1 8 7 8( 1 9 9 9 0 5) 2 1: 5 < 3 9 1:: ai d- bi es 6 > 3. 0. c o; 2- q
Br a k efi el d P, Pij p e J,  Z w a a n  B ( 2 0 0 7)  D e v el o p m e nt al pl asti cit y a n d
a c cli m ati o n b ot h c o ntri b ut e t o a d a pti v e r es p o ns es t o alt er n ati n g
s e as o ns of pl e nt y a n d of str ess i n Bi c y cl us b utt erfli es. J  Bi os ci 3 2:
4 6 5 – 4 7 5. d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 1 2 0 3 8- 0 0 7- 0 0 4 6- 8
Br u nt o n  C F A ( 1 9 9 8)  T h e e v ol uti o n of ultr a vi ol et p att er ns i n  E ur o p e a n
C oli as b utt erfli es ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e): a p h yl o g e n y usi n g  mit o-
c h o n dri al  D N A.  H er e dit y 8 0: 6 1 1 – 6 1 6. d oi: 1 0. 1 0 4 6/j. 1 3 6 5- 2 5 4 0.
1 9 9 8. 0 0 3 3 6. x
Br u nt o n  C F A,  M aj er us  M E N ( 1 9 9 5)  Ultr a vi ol et c ol ors i n b utt erfli es —
i ntr as p e cifi c or i nt er-s p e cifi c c o m m u ni c ati o n. Pr o c  R S o c  B  Bi ol S ci
2 6 0: 1 9 9 – 2 0 4. d oi: 1 0. 1 0 9 8/rs p b. 1 9 9 5. 0 0 8 0
C h o w n S L,  G a st o n  K J ( 2 0 1 0)  B o d y s i z e v ari ati o n i n i n s e ct s: a
m a cr o e c ol o gi c al p ers p e cti v e.  Bi ol  R e v 8 5: 1 3 9 – 1 6 9
Cr a m er  W et al ( 1 9 9 9)  C o m p ari n g gl o b al  m o d els of t err estri al n et pri m ar y
pr o d u cti vit y ( N P P): o v er vi e w a n d k e y r es ults.  Gl o b  C h a n g  Bi ol 5: 1 –
1 5. d oi: 1 0. 1 0 4 6/j. 1 3 6 5- 2 4 8 6. 1 9 9 9. 0 0 0 0 9. x
D e J o n g  M A,  K e s b e k e F M N H,  Br a k efi el d P M,  Z w a a n  B J ( 2 0 1 0)
G e o gr a p hi c v ari ati o n i n t h er m al pl asti cit y of lif e hist or y a n d  wi n g
p att er n i n Bi c y cl us a n y n a n a .  Cli m  R es 4 3: 9 1– 1 0 2. d oi: 1 0. 3 3 5 4/ cr 0 0 8 8 1
D e Vo e  R D, S m all  RJ,  Z v ar g ulis J E ( 1 9 6 9) S p e ctr al s e nsiti viti es of  w olf
s pi d er e y es. J  G e n P h ysi ol 5 4: 1 – 3 2. d oi: 1 0. 1 0 8 5/j g p. 5 4. 1. 1
Di ni z- Fil h o J A F,  D e  M ar c o J P,  H a w ki ns  B A ( 2 0 1 0)  D ef yi n g t h e c urs e of
i g n or a n c e: p ers p e cti v es i n i ns e ct  m a cr o e c ol o g y a n d c o ns er v ati o n
bi o g e o gr a p h y. I ns e ct  C o ns er v  Di v ers 3: 1 7 2 – 1 7 9. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j.
1 7 5 2- 4 5 9 8. 2 0 1 0. 0 0 0 9 1. x
Di x o n  A F G,  H o n ě k  A,  K eil P,  K ot el a  M A A, Š i zli n g  A L, J ar oší k  V
(2 0 0 9)  R el ati o n s hi p b et w e e n t h e  mi ni m u m a n d  m a xi m u m t e m p er-
at ur e t hr es h ol ds f or d e v el o p m e nt i n i ns e cts. F u n ct  E c ol 2 3: 2 5 7 – 2 6 4.
d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 4 3 5. 2 0 0 8. 0 1 4 8 9. x
E g u c hi  E,  M e y er- R o c h o w  V B ( 1 9 8 3)  Ultr a vi ol et p h ot o gr a p h y of f ort y-
t hr e e s p e ci es of l e pi d o pt er a r e pr es e nti n g t e n f a mili es.  A n n ot  Z o ol
J p n 5 6: 1 0– 1 8
Ell ers J,  B o g gs  C L ( 2 0 0 2)  T h e e v ol uti o n of  wi n g c ol or i n C oli as b utt er-
fli es: h erit a bilit y, s e x li n k a g e, a n d p o p ul ati o n di v er g e n c e.  E v ol uti o n
5 6: 8 3 6 – 8 4 0
Fis c h er  K,  K arl I ( 2 0 1 0)  E x pl ori n g pl asti c a n d g e n eti c r es p o ns es t o
t e m p er at ur e v ari ati o n usi n g c o p p er b utt erfli es.  Cli m  R es 4 3: 1 7– 3 0.
d oi: 1 0. 3 3 5 4/ cr 0 0 8 9 2
Gi es e  A C ( 1 9 4 6)  C o m p ar ati v e s e nsiti vit y of s p er m a n d e g gs t o ultr a vi ol et
r a di ati o ns.  Bi ol  B ull 9 1: 8 1– 8 7
G o ul d SJ,  L e w o nti n  R C ( 1 9 7 9)  T h e s p a n dr els of S a n  M ar c o a n d t h e
P a n gl ossi a n p ar a di g m: a criti q u e of t h e a d a pt ati o nist pr o gr a m m e.
Pr o c  R S o c  B  Bi ol S ci 2 0 5: 5 8 1 – 5 9 8. d oi: 1 0. 1 0 9 8/rs p b. 1 9 7 9.
0 0 8 6
N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3 1 0 6 1
G o ul d SJ,  Vr b a  E S ( 1 9 8 2)  E x a pt ati o n; a  missi n g t er m i n t h e s ci e n c e of
f or m. P al e o bi ol o g y 8: 4– 1 5
H a w ki ns  B A, P ort er  E E ( 2 0 0 3)  Wat er – e n er g y b al a n c e a n d t h e g e o gr a p hi c
p att er n of s p e ci es ri c h n ess of  w est er n P al e ar cti c b utt erfli es.  E c ol
E nt o m ol 2 8: 6 7 8 – 6 8 6. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 3 1 1. 2 0 0 3. 0 0 5 5 1. x
H eili n g  A M,  H er b erst ei n  M E,  C hitt k a  L ( 2 0 0 3) P olli n at or attr a cti o n:
cr a b-s pi d ers  m a ni p ul at e fl o w er si g n als.  N at ur e 4 2 1: 3 3 4. d oi: 1 0.
1 0 3 8/ 4 2 1 3 3 4 a
H eili n g  A M,  C hitt k a  L,  C h e n g  K,  H er b erst ei n  M E ( 2 0 0 5)  C ol o ur ati o n i n
cr a b s pi d ers: s u bstr at e c h oi c e a n d pr e y attr a cti o n. J  E x p  Bi ol 2 0 8:
1 7 8 5 – 1 7 9 2. d oi: 1 0. 1 2 4 2/j e b. 0 1 5 8 5
H er m a n J R,  Kr ot k o v  N,  C el ari er  E,  L ar k o  D,  L a b o w  G ( 1 9 9 9)
Distri b uti o n of  U V r a di ati o n at t h e  E art h ’s s urf a c e fr o m  T O M S-
m e as ur e d  U V- b a c ks c att er e d r a di a n c es. J  G e o p h ys  R es  At m os 1 0 4:
1 2 0 5 9 – 1 2 0 7 6. d oi: 1 0. 1 0 2 9/ 1 9 9 9j d 9 0 0 0 6 2
Hij m a ns  RJ,  C a m er o n S E, P arr a J L, J o n es P G, J ar vis  A ( 2 0 0 5)  Ver y hi g h
r es ol uti o n i nt er p ol at e d cli m at e s urf a c es f or gl o b al l a n d ar e as. I nt J
Cli m at ol 2 5: 1 9 6 5 – 1 9 7 8. d oi: 1 0. 1 0 0 2/j o c. 1 2 7 6
H o v a nit z  W ( 1 9 4 4)  T h e  E c ol o gi c al si g nifi c a n c e of t h e c ol or p h as es of
C oli as c hr ys ot h e m e i n  N ort h  A m eri c a.  E c ol o g y 2 5: 4 5– 6 0
H ut h  H H,  B ur k h ar dt  D ( 1 9 7 2)  D er s p e ktr al e S e h b er ei c h ei n es  Vi ol ett o hr-
K oli bris.  Di e  N at ur wiss e ns c h aft e n 5 9: 6 5 0
K arl I,  G eist er T L, Fis c h er  K ( 2 0 0 9) I ntr as p e cifi c v ari ati o n i n  wi n g a n d
p u p al  m el a ni z ati o n i n c o p p er b utt erfli es ( L e pi d o pt er a: L y c a e ni d a e).
Bi ol J  Li n n S o c 9 8: 3 0 1 – 3 1 2. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 0 9 5- 8 3 1 2. 2 0 0 9. 0 1 2 8 4. x
K e m p  DJ ( 2 0 0 6)  H ei g ht e n e d p h e n ot y pi c v ari ati o n a n d a g e- b as e d f a di n g
of ultr a vi ol et b utt erfl y  wi n g c ol or ati o n.  E v ol  E c ol  R es 8: 5 1 5 – 5 2 7
K e m p  DJ ( 2 0 0 8 a) F e m al e  m ati n g bi as es f or bri g ht ultr a vi ol et iri d es c e n c e
i n t h e b utt erfl y E ur e m a h e c a b e ( Pi eri d a e).  B e h a v  E c ol 1 9: 1– 8. d oi:
1 0. 1 0 9 3/ b e h e c o/ ar m 0 9 4
K e m p  DJ ( 2 0 0 8 b)  R es o ur c e- m e di at e d c o n diti o n d e p e n d e n c e i n s e x u all y
di c hr o m ati c b utt erfl y  wi n g c ol or ati o n.  E v ol uti o n 6 2: 2 3 4 6 – 2 3 5 8.
d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 5 8- 5 6 4 6. 2 0 0 8. 0 0 4 6 1. x
K e m p  DJ,  R ut o ws ki  R L ( 2 0 0 7)  C o n diti o n d e p e n d e n c e, q u a ntit ati v e
g e n eti cs, a n d t h e p ot e nti al si g n al c o nt e nt of iri d es c e nt ultr a vi ol et
b utt erfl y c ol or ati o n.  E v ol uti o n 6 1: 1 6 8 – 1 8 3. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 5 5 8-
5 6 4 6. 2 0 0 7. 0 0 0 1 4. x
K e m p  DJ,  R ut o ws ki  R L ( 2 0 1 1)  T h e r ol e of c ol or ati o n i n  m at e c h oi c e a n d
s e x u al i nt er a cti o ns i n b utt erfli es. I n:  Br o c k m a n n  HJ,  R o p er  T,
N a g ui b  M,  W y n n e- E d w ar d s  K,  B ar n ar d  C,  Mit a ni J ( e d s)
A d v a n c es i n t h e st u d y of b e h a vi or, v ol 4 3.  Els e vi er,  A mst er d a m,
p p 5 5 – 9 2. d oi: 1 0. 1 0 1 6/ B 9 7 8- 0- 1 2- 3 8 0 8 9 6- 7. 0 0 0 0 2- 2
K e m p  DJ,  V u k usi c P,  R ut o ws ki  R L ( 2 0 0 6) Str ess- m e di at e d c o v ari a n c e
b et w e e n n a n o-str u ct ur al ar c hit e ct ur e a n d ultr a vi ol et b utt erfl y c ol or-
ati o n. F u n ct  E c ol 2 0: 2 8 2 – 2 8 9. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 4 3 5. 2 0 0 6.
0 1 1 0 0. x
Kl eis n er  K ( 2 0 0 8)  H o m os e mi osis,  mi mi cr y a n d s u p erfi ci al si mil arit y:
n ot es o n t h e c o n c e pt u ali z ati o n of i n d e p e n d e nt e m er g e n c e of si mi-
l arit y i n bi ol o g y.  T h e or y  Bi os ci 1 2 7: 1 5– 2 1. d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 1 2 0 6 4-
0 0 7- 0 0 1 9- 3
Kl eis n er  K ( 2 0 1 1) P er c ei v e,  C o- o pt,  m o dif y, a n d li v e!  Or g a nis m as a
c e ntr e of e x p eri e n c e.  Bi os e mi oti cs 4: 2 2 3 – 2 4 1
Kl eis n er  K,  K eil P, J ar o š F ( 2 0 1 2)  Bi o g e o gr a p h y of el ytr al or n a m e nts i n
P al e ar cti c g e n us C ar a b us : dis e nt a n gli n g t h e eff e cts of s p a c e, e v ol u-
ti o n a n d e n vir o n m e nt at a c o nti n e nt al s c al e.  E v ol  E c ol 2 6: 1 0 2 5–
1 0 4 0. d oi: 1 0. 1 0 0 7 /s 1 0 6 8 2- 0 1 1- 9 5 3 7- z
K n utt ell  H, Fi e dl er  K ( 2 0 0 0)  O n t h e us e of ultr a vi ol et p h ot o gr a p h y a n d
ultr a vi ol et  wi n g p att er ns i n b utt erfl y  m or p h ol o g y a n d t a x o n o m y. J
L e pi d o pt er ol S o c 5 4: 1 3 7 – 1 4 4
K u dr n a  O ( 1 9 7 5)  A r e visi o n of t h e g e n us  G o n e pt er y x  L e a c h ( L e p.,
Pi eri d a e).  E nt o m ol  G a z 2 6: 3 – 3 7
L u b b o c k J ( 1 8 8 2)  A nts, b e es, a n d  w as ps.  A r e c or d of o bs er v ati o ns o n t h e
h a bits of t h e s o ci al  H y m e n o pt er a.  D.  A p pl et o n a n d  C o.,  N e w  Y or k
L ut z F E ( 1 9 2 4)  A p p ar e ntl y n o n-s el e cti v e c h ar a ct ers a n d c o m bi n ati o ns of
c h ar a ct ers, i n cl u di n g a st u d y of ultr a vi ol et i n r el ati o n t o t h e fl o w er-
visiti n g h a bits of i ns e cts.  A n n  N  Y  A c a d S ci 2 9: 1 8 1 – 2 8 3
L ut z F E ( 1 9 3 3 a)  E x p eri m e nts  wit h “ sti n gl ess b e es” (Tri g o n a cr ess o ni
p ar asti g m a ) c o n c er ni n g t h eir a bilit y t o disti n g uis h ultr a vi ol et p at-
t er ns.  A m  M us  N o vit 6 4 1: 1– 2 6
L ut z F E ( 1 9 3 3 b) I n visi bl e c ol ors of fl o w ers a n d b utt erfli es.  N at  Hist 3 3:
5 6 5 – 5 6 7
L ut z F E,  Ri c ht m y er F K ( 1 9 2 2)  T h e r e a cti o n of Dr os o p hil a t o ultr a vi ol et.
S ci e n c e 5 5: 5 1 9 – 5 1 9
M ar a n  T,  Kl eis n er  K ( 2 0 1 0)  T o w ar ds a n e v ol uti o n ar y bi os e mi oti cs:
s e mi oti c s el e cti o n a n d s e mi oti c c o- o pti o n.  Bi os e mi oti cs 3: 1 8 9 – 2 0 0
M a z o k hi n- P ors h n y a k o v  G A ( 1 9 5 7)  R efl e cti n g pr o p erti es of b utt erfl y
wi n gs a n d t h e r ol e of ultr a- vi ol et r a ys i n t h e visi o n of i ns e cts.
Bi o p h ysi cs 2: 2 8 5 – 2 9 6
M e y er- R o c h o w  V B ( 1 9 9 1)  Diff er e n c es i n ultr a vi ol et  wi n g p att er ns i n t h e
N e w  Z e al a n d l y c a e ni d b utt erfli es L y c a e n a s al usti us , L. r a u p ar a h a ,
a n d L. f ere d a yi as a li k el y is ol ati n g  m e c h a nis m. J  R S o c  N  Z 2 1: 1 6 9 –
1 7 7. d oi: 1 0. 1 0 8 0/ 0 3 0 3 6 7 5 8. 1 9 9 1. 1 0 4 3 1 4 0 5
M e y er- R o c h o w  V B, J är vil e ht o  M ( 1 9 9 7)  Ultr a vi ol et c ol o urs i n Pi eris
n a pi fr o m n ort h er n a n d s o ut h er n Fi nl a n d: ar cti c f e m al es ar e t h e
bri g ht e st!  N at ur wi s s e n s c h aft e n 8 4: 1 6 5 – 1 6 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/
s 0 0 1 1 4 0 0 5 0 3 7 3
M or e h o us e  NI,  R ut o ws ki  R L ( 2 0 1 0)  D e v el o p m e nt al r es p o ns es t o v ari-
a bl e di et c o m p ositi o n i n t h e c a b b a g e  w hit e b utt erfl y, Pi eris r a p a e :
t h e r ol e of nitr o g e n, c ar b o h y dr at es a n d g e n ot y p e.  Oi k os 1 1 9: 6 3 6–
6 4 5. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 6 0 0- 0 7 0 6. 2 0 0 9. 1 7 8 6 6. x
M or e h o us e  NI,  V u k usi c P,  R ut o ws ki  R ( 2 0 0 7) Pt eri n pi g m e nt gr a n ul es
ar e r es p o nsi bl e f or b ot h br o a d b a n d li g ht s c att eri n g a n d  w a v el e n gt h
s el e cti v e a bs or pti o n i n t h e  wi n g s c al es of pi eri d b utt erfli es. Pr o c  R
S o c  B  Bi ol S ci 2 7 4: 3 5 9 – 3 6 6
N e kr ut e n k o  Y P ( 1 9 6 5 a)  G y n a n dr o m or p hi c eff e ct a n d t h e o pti c al n at ur e
of hi d d e n  wi n g- p att er n i n G o n e pt er y x r h a m ni L. ( L e pi d o pt er a,
Pi eri d a e).  N at ur e 2 0 5: 4 1 7 – 4 1 8
N e kr ut e n k o  Y P ( 1 9 6 5 b)  T hr e e c a s e s of g y n a n dr o m or p hi s m i n
G o n e pt er y x . J  R es  L e pi d o pt er a 4: 1 0 3– 1 0 8
N e kr ut e n k o  Y P ( 1 9 6 8) P h yl o g e n y a n d g e o gr a p hi c al distri b uti o n of t h e
g e n us G o n e pt er y x ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e):  A n att e m pt of st u d y i n
hist ori c al z o o g e o gr a p h y.  N a u k o v a d u m k a,  Ki e v
N e kr ut e n k o  Y P ( 1 9 7 0)  A n e w s u bs p e ci es of G o n e pt er y x r h a m ni fr o m
T i a n-s h a n  Mo u nt ai ns,  U. S. S. R. J  L e pi d S o c 3 4: 2 1 8 – 2 2 0
O ks a n e n J et al. ( 2 0 1 1) v e g a n:  C o m m u nit y e c ol o g y p a c k a g e.  R p a c k a g e
v ersi o n 2. 0 – 2
P a p k e  R,  K e m p  D,  R ut o ws ki  R ( 2 0 0 7)  M ulti m o d al si g n alli n g: str u ct ur al
ultr a vi ol et r efl e ct a n c e pr e di cts  m al e  m ati n g s u c c ess b ett er t h a n
p h er o m o n es i n t h e b utt erfl y C oli as e ur yt h e m e L. ( Pi eri d a e).  A ni m
B e h a v 7 3: 4 7 – 5 4. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. a n b e h a v. 2 0 0 6. 0 7. 0 0 4
Pi k e  T ( 2 0 1 1)  Usi n g di git al c a m er as t o i n v esti g at e a ni m al c ol o ur ati o n:
esti m ati n g s e ns or s e nsiti vit y f u n cti o ns.  B e h a v  E c ol S o ci o bi ol 6 5:
8 4 9 – 8 5 8. d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 0 0 2 6 5- 0 1 0- 1 0 9 7- 7
Piri h P,  Wilts  B D, St a v e n g a  D G ( 2 0 1 1) S p ati al r efl e cti o n p att er ns of
iri d e s c e nt  wi n g s of  m al e pi eri d b utt erfli e s: c ur v e d s c al e s
r efl e ct at a  wi d er a n gl e t h a n fl at s c al e s. J  C o m p P h y si ol  A
N e ur o et h ol S e n s  N e ur al  B e h a v P h y si ol 1 9 7: 9 8 7 – 9 9 7. d oi: 1 0.
1 0 0 7/ s 0 0 3 5 9- 0 1 1- 0 6 6 1- 6
P o p e  R D,  Hi nt o n  H E ( 1 9 7 7)  A pr eli mi n ar y s ur v e y of ultr a vi ol et r efl e c-
t a n c e i n b e etl es.  Bi ol J  Li n n S o c 9: 3 3 1– 3 4 8. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 0 9 5-
8 3 1 2. 1 9 7 7.t b 0 0 2 7 5. x
Pr u di c  K L, J e o n  C,  C a o  H,  M o nt eir o  A ( 2 0 1 1)  D e v el o p m e nt al pl asti cit y
i n s e x u al r ol es of b utt erfl y s p e ci es dri v es  m ut u al s e x u al or n a m e nt a-
ti o n. S ci e n c e 3 3 1: 7 3– 7 5. d oi: 1 0. 1 1 2 6/s ci e n c e. 1 1 9 7 1 1 4
R  D e v el o p m e nt  C or e Te a m ( 2 0 1 2)  R: a l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or
st atisti c al c o m p uti n g.  R F o u n d ati o n f or St atisti c al  C o m p uti n g,  Vi e n n a
R o b erts o n  K A,  M o nt eir o  A ( 2 0 0 5) F e m al e Bi c y cl us a n y n a n a b utt erfli es
c h o os e  m al es o n t h e b asis of t h eir d ors al  U V-r efl e cti v e e y es p ot
p u pils. Pr o c  R S o c  B  Bi ol S ci 2 7 2: 1 5 4 1 – 1 5 4 6. d oi: 1 0. 1 0 9 8/rs p b.
2 0 0 5. 3 1 4 2
R o hlf J F ( 2 0 0 6)  T ps P L S ( v ersi o n 1. 1 8).  D e p art m e nt of  E c ol o g y a n d
E v ol uti o n, St at e  U ni v ersit y of  N e w  Y or k at St o n y  Br o o k,  N e w  Y or k
1 0 6 2 N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
R o hlf J F ( 2 0 0 8) t p s R el w v er si o n 1. 4 6.  D e p art m e nt of  E c ol o g y
a n d  E v ol uti o n, St at e  U ni v er sit y of  N e w  Y or k at St o n y  Br o o k,
St o n y  Br o o k
R o hlf J F ( 2 0 0 9 a)  T ps Di g 2 ( v ersi o n 2. 1 4).  N e w  Y or k:  D e p art m e nt of
E c ol o g y a n d  E v ol uti o n, St at e  U ni v ersit y of  N e w  Y or k at St o n y
Br o o k
R o hlf J F ( 2 0 0 9 b)  T ps R e gr ( v ersi o n 1. 3 6).  N e w  Y or k:  D e p art m e nt of
E c ol o g y a n d  E v ol uti o n, St at e  U ni v ersit y of  N e w  Y or k at St o n y
Br o o k
R o hlf FJ,  C orti  M ( 2 0 0 0)  Us e of t w o- bl o c k p arti al l e ast-s q u ar es t o st u d y
c o v ari ati o n i n s h a p e.  S y st  Bi ol 4 9: 7 4 0 – 7 5 3. d oi: 1 0. 1 0 8 0/
1 0 6 3 5 1 5 0 0 7 5 0 0 4 9 8 0 6
R o hlf FJ,  L o y  A,  C orti  M ( 1 9 9 6)  M or p h o m etri c a n al ysis of ol d  w orl d
t al pi d a e ( M a m m ali a, I ns e cti v or a) usi n g p arti al- w ar p s c or es. S yst
Bi ol 4 5: 3 4 4 – 3 6 2. d oi: 1 0. 1 0 9 3/s ys bi o/ 4 5. 3. 3 4 4
S c h mit z- Or n és  A ( 2 0 0 6)  Usi n g c ol o ur s p e ctr al d at a i n st u di es of g e o-
gr a p hi c v ari ati o n a n d t a x o n o m y of bir ds: e x a m pl es  wit h t w o h u m-
mi n g bir d g e n er a, A nt hr a c ot h or a x a n d E ul a m pis . J  Or nit h ol 1 4 7:
4 9 5 – 5 0 3. d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 1 0 3 3 6- 0 0 6- 0 0 5 3- 9
Sil b er gli e d  R E ( 1 9 7 9)  C o m m u ni c ati o n i n t h e ultr a vi ol et.  A n n u  R e v
E c ol S y st 1 0: 3 7 3 – 3 9 8. d oi: 1 0. 1 1 4 6/ a n n ur e v. e s. 1 0. 1 1 0 1 7 9.
0 0 2 1 0 5
Sil b er gli e d  R E ( 1 9 8 4)  Vis u al c o m m u ni c ati o n a n d s e x u al s el e cti o n a m o n g
b utt erfli es. I n:  Va n e- Wri g ht  RI,  A c k er y P R ( e ds)  T h e bi ol o g y of
b utt erfli es.  A c a d e mi c,  L o n d o n, p p 2 0 7 – 2 2 3
Sil b er gli e d  R E,  Ta yl or  O R ( 1 9 7 8)  Ultr a vi ol et r efl e cti o n a n d its b e h a vi or al
r ol e i n c o urts hi p of s ulf ur b utt erfli es C oli as e ur yt h e m e a n d C oli as
p hil o di c e ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e).  B e h a v  E c ol S o ci o bi ol 3: 2 0 3– 2 4 3.
d oi: 1 0. 1 0 0 7/ Bf 0 0 2 9 6 3 1 1
St e v e ns  DJ ( 2 0 0 4) P u p al d e v el o p m e nt t e m p er at ur e alt ers a d ult p h e n ot y p e
i n t h e s p e c kl e d  w o o d b utt erfl y, P ar ar g e a e g eri a . J T h er m Bi ol 2 9:
2 0 5 – 2 1 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.jt h er bi o. 2 0 0 4. 0 2. 0 0 5
T o v e e  MJ ( 1 9 9 5)  Ultr a- vi ol et p h ot or e c e pt ors i n t h e a ni m al ki n g d o m: t h eir
di stri b uti o n a n d f u n cti o n.  Tr e n d s  E c ol  E v ol 1 0: 4 5 5 – 4 6 0. d oi:
1 0. 1 0 1 6/ S 0 1 6 9- 5 3 4 7( 0 0) 8 9 1 7 9- x
Tr e m m el  M,  M üll er  C ( 2 0 1 3) I ns e ct p ers o n alit y d e p e n ds o n e n vir o n m e n-
t al c o n diti o ns.  B e h a v  E c ol 2 4: 3 8 6– 3 9 2
Wij n e n  B,  L e ert o u w er  H L, St a v e n g a  D G ( 2 0 0 7)  C ol ors a n d pt eri n
pi g m e nt ati o n of pi eri d b utt erfl y  wi n gs. J I ns e ct P h ysi ol 5 3: 1 2 0 6 –
1 2 1 7. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.ji ns p h ys. 2 0 0 7. 0 6. 0 1 6
Willi a ms P ( 2 0 0 7)  T h e distri b uti o n of b u m bl e b e e c ol o ur p att er ns  w orl d-
wi d e: p ossi bl e si g nifi c a n c e f or t h er m or e g ul ati o n, cr y psis, a n d  w ar n-
i n g  mi mi cr y.  Bi ol J  Li n n S o c 9 2: 9 7– 1 1 8. d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 0 9 5- 8 3 1 2.
2 0 0 7. 0 0 8 7 8. x
Wilts  B D, Piri h P, St a v e n g a  D G ( 2 0 1 1) S p e ctr al r efl e ct a n c e pr o p erti es of
iri d es c e nt pi eri d b utt erfl y  wi n gs. J  C o m p P h ysi ol  A  N e ur o et h ol S e ns
N e ur al  B e h a v P h ysi ol 1 9 7: 6 9 3 – 7 0 2. d oi: 1 0. 1 0 0 7/s 0 0 3 5 9- 0 1 1- 0 6 3 2- y
Wri g ht  A A ( 1 9 7 2)  T h e i nfl u e n c e of ultr a vi ol et r a di ati o n o n t h e pi g e o n ’s
c ol or dis cri mi n ati o n. J  E x p  A n al  B e h a v 1 7: 3 2 5 – 3 3 7. d oi: 1 0. 1 9 0 1/
j e a b. 1 9 7 2. 1 7- 3 2 5
N at ur wiss e ns c h aft e n ( 2 0 1 4) 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3 1 0 6 3
9 6
St ell a, D., Z. F alt ý n e k F ri c, M. Ri n d o š, Kl ei s n e r, K. a n d 
P e c h á č e k P. ( 2 01 8) Di st ri b uti o n of Ult r a vi ol et O r n a m e nt s 
i n C oli as  B utt e r fii e s ( L e pi d o pt e r a: Pi e ri d a e). E n vi r o n m e nt al 
E nt o m ol o g y,  47, 1 3 4 4 –1 3 5 4. 
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D e cl a r ati o n of p u bli c ati o n c o- a ut h o rs hi p  
T hi s i s t o c o nfir m t h at P h D c a n di d at e D a vi d St ell a si g nifi c a ntl y c o ntri b ut e d t o t h e f oll o wi n g 
p u bli c ati o n: St ell a, D., Z. F alt ý n e k Fri c, M. Ri n d oš, K. Kl eis n er, a n d P. P e c h á č e k. 2 0 1 8. Dist ri b uti o n 
of  Ult r a vi ol et  Or n a m e nts i n C oli as  B utt erfli es  ( L e pi d o pt er a:  Pi eri d a e).  E n vi r o n.  E nt o m ol.   4 7, 1 3 4 4-
1 3 5 4. 
H e r e vi e w e d t h e lit er at ur e, a c q uir e d t h e d at a , dr aft e d t h e m a n us cri pt a n d w or k e d o n t h e m a n u-
s cri pt r e vi si o n. 
T h e c o - a ut h ors a gr e e wit h s u b mitti n g t hi s p u bli c ati o n as p art of his P h D. 
D o c. M g r. K a r el Kl ei s n e r P h D  
D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d Hi st or y of S ci e n c e, F a c ult y of S ci e n c e, C h arl es U ni v er sit y  
1
© T h e A ut h or( s) 2 0 1 8. P u bli s h e d b y O xf or d U ni v er sit y Pr e s s o n b e h alf of E nt o m ol o gi c al S o ci et y of A m eri c a. 
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A b str a ct
Ultr a vi ol et p att er n s i n b utt er fli e s h a v e b e e n r e c o g ni z e d a n d st u di e d f or m a n y y e ar s. T h e y ar e fr e q u e ntl y i n v ol v e d 
i n b ot h i ntr a s p e ci fi c a n d i nt er s p e ci fi c i nt er a cti o n s. O nl y a h a n df ul of st u di e s, h o w e v er, h a v e i n v e sti g at e d p o s si bl e 
li n k s b et w e e n ultr a vi ol et ( U V) r e fl e ct a n c e a n d e c ol o gi c al pr o p erti e s i n s o m e g e n er a of t h e L e pi d o pt er a a s a w h ol e. 
T hi s st u d y e x a mi n e s t h e i m p a ct of h a bit at a n d di stri b uti o n o n U V r e fl e ct a n c e p att er n s o n t h e wi n g s of 1 0 6 s p e ci e s 
a n d  s u b s p e ci e s  of  C oli a s  b utt er fli e s.  B a s e d  o n  st a n d ar di z e d  di git al  p h ot o gr a p h s,  w e  p erf or m e d  a  m ulti v ari at e  
a n al y si s of r el ati o n s b et w e e n U V r e fl e ct a n c e, pr ef err e d h a bit at ( al pi n e, ar cti c, dr y gr a s sl a n d s, h u mi d, f or e st, a n d 
u bi q uit o u s),  a n d  di stri b uti o n  ar e a  ( Afr otr o pi c al,  N e ar cti c,  N e otr o pi c al,  E ur o p e a n,  C a u c a s o – A n at oli a n,  b or e al  
E ur a si a n, C e ntr al A si a n m o u nt ai n s, n ort h er n C hi n a a n d J a p a n, a n d n ort h er n Ori e nt al r e gi o n). U V p att er n s o c c ur 
m or e fr e q u e ntl y i n t h e m al e ( 6 0 t a x a) t h a n i n f e m al e ( 2 5 t a x a) C oli a d s. T hi s diff er e n c e i n pr e s e n c e of U V p att er n s 
i s  u s e d  f or  diff er e nti ati n g  b et w e e n  t h e  m al e s  a n d  f e m al e s  of  a  gi v e n  s p e ci e s  or  s u b s p e ci e s.  F urt h er  p o s si bl e  
e x pl a n ati o n s of t hi s p h e n o m e n o n ar e al s o di s c u s s e d. T hi s st u d y al s o s h o w s t h at p arti c ul ar c o n fi g ur ati o n s of U V 
p att er n s ar e si g ni fi c a ntl y a s s o ci at e d wit h p arti c ul ar di stri b uti o n ar e a s. T hi s r el ati o n i s r el ati v el y str o n g b ut o v er all 
tr e n d s r e m ai n u n cl e ar. B a s e d o n t h e r e s ult s of t hi s st u d y, it c a n b e c o n cl u d e d t h at t h er e e xi st s a si g ni fi c a nt diff er e n c e 
i n t h e c o n fi g ur ati o n of U V r e fl e ct a n c e b et w e e n t h e s e x e s, a n d t h at t h e c o n fi g ur ati o n of U V r e fl e ct a n c e si g ni fi c a ntl y 
i nt er a ct s wit h t h e g e o gr a p hi c al di stri b uti o n of C oli a s  s p e ci e s a n d s u b s p e ci e s.
K e y w or d s:   L e pi d o pt er a, U V r e fl e ct a n c e, C oli a s  b utt er fli e s, di stri b uti o n, h a bit at
Ultr a vi ol et  ( U V)  p att er ns  h a v e  b e e n  e xt e nsi v el y  st u di e d  si n c e  t h e  
1 9 3 0s  ( L ut z  1 9 2 4 , L ut z  1 9 3 3 ). V ari o us  gr o u ps  of  b utt er fli es  h a v e  
r e c ei v e d diff er e nt a m o u nt of att e nti o n, pr o b a bl y d u e t o t h e pr es e n c e 
or a bs e n c e of c o ns pi c u o us c ol or ati o n i n t h eir s p e ci es. U V p att er ns 
ar e k n o w n t o e xist i n at l e ast t e n f a mili es of L e pi d o pt er a ( M e y er-
R o c h o w  1 9 9 1 , L y yti n e n  et  al. 2 0 0 4 , O b ar a  et  al. 2 0 0 8 a)  a n d  n ot  
o nl y di ur n al, b ut e v e n n o ct ur n al s p e ci es of L e pi d o pt er a e x hi bit wi n g 
p att er ns p er c e pti bl e o nl y i n t h e U V p art of t h e s p e ctr u m ( All y n a n d 
D o w n e y 1 9 7 7 , Sil b er gli e d 1 9 7 9 , Br u nt o n a n d M aj er us 1 9 9 5 , M e y er-
R o c h o w  a n d  J är vil e ht o  1 9 9 7 ). I n  s o m e  s p e ci es, U V  p att er ns  s er v e  
as  a  pr ot e cti o n  a g ai nst  pr e d at ors  ( L y yti n e n  et  al.  2 0 0 4 , Ol ofss o n 
et  al. 2 0 1 0 ). It is als o p ossi bl e t h at t h e y f u n cti o n as p art of r e pr o -
d u cti v e is ol ati o n m e c h a nis ms b et w e e n s y m p atri c s p e ci es ( Sil b er gli e d 
a n d T a yl or 1 9 7 3 , M e y er- R o c h o w  1 9 9 1 , I m af u k u  2 0 0 8), a n d  t h e y  
s e e m t o b e i n v ol v e d i n s e x u al i nt er a cti o ns ( Sil b er gli e d 1 9 8 4 , St ell a 
et  al.  2 0 1 8 ).  Di ur n al  b utt er fli es  i n  p arti c ul ar  t e n d  t o  e x hi bit  s e x-
u al  di c hr o m atis m  t h at  is  oft e n  m or e  pr o n o u n c e d  i n  t h e  U V  r a n g e  
(Br u nt o n  a n d  M aj er us  1 9 9 5 ).  As  i m p ort a nt  as  t h e  a bilit y  t o  pr o-
d u c e  U V  p att er ns, h o w e v er, it  is  t h e  b utt er fli es’  a bilit y  t o  p er c ei v e  
U V r a di ati o n. Si mil arl y t o n u m er o us ot h er or g a nis ms, b utt er fli es ar e 
c a p a bl e of disti n g uis hi n g c ol ors ( Ari k a w a et  al. 2 0 0 5 , St a v e n g a a n d 
Ari k a w a 2 0 0 6 ), a n d m a n y s p e ci es h a v e U V-s e nsiti v e p h ot or e c e pt ors 
(Bris c o e a n d C hitt k a 2 0 0 1 , Os ori o a n d V or o b y e v 2 0 0 8 ). All i n all, 
U V s e nsiti vit y pl a ys a n i m p ort a nt r ol e i n b utt er fli es’ li v es ( K e m p a n d 
R ut o ws ki 2 0 1 1 ).
U V  p att er ns  o n  b utt er fl y  wi n gs  ar e  f or m e d  b y  t w o  disti n ct  
m e c h a nis ms. T h e y c a n b e d et er mi n e d b y t h e pr es e n c e of pi g m e nts 
( pi g m e nt c ol or ati o n), w hi c h e n h a n c e t h e s c att eri n g of i n ci d e nt li g ht 
i n  l o n g er  w a v el e n gt hs  a n d  c a us e  s el e cti v e  a bs or pti o n  of  p arti c ul ar  
w a v el e n gt hs ( Wij n e n et  al. 2 0 0 7 , Wilts et  al. 2 0 1 1 ). T his is t y pi c al of, 
f or i nst a n c e, t h e pi eri d b utt er fli es (M or e h o us e et  al. 2 0 0 7 ). T h e s e c-
o n d w a y i n w hi c h U V p att er ns ar e f or m e d is b y s p e ci al mi cr os c o pi c 
str u ct ur es o n wi n g s urf a c es t h at r e fl e ct t h e li g ht of a s m all p art of 
t h e s p e ctr u m (str u ct ur al c ol or ati o n). P att er ns f or m e d b y str u ct ur al 
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c ol or ati o n  t e n d  t o  b e  m or e  c o ns pi c u o us  a n d  ‘ p ur er’  i n  t er ms  of  
c ol ors t h a n pi g m e nt- b as e d c ol or ati o n ( K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 1 1 ). 
T h e r es ulti n g c ol or of a p att er n is, h o w e v er, oft e n t h e r es ult of c o m -
bi n ati o n of b ot h of t h es e m e c h a nis ms ( R ut o ws ki et  al. 2 0 0 5 ).
Str u ct ur al  U V  c ol or ati o n  is  f o u n d  i n  v ari o us  b utt er fl y  t a x a  
(G hir a d ell a et  al. 1 9 7 2 , K e m p a n d M a c e d o ni a 2 0 0 6 , Wij n e n et  al. 
2 0 0 7 , R ut o ws ki et  al. 2 0 0 7 b , Wilts et  al. 2 0 1 1 ), b ut its b est d es cri p-
ti o n w as pr o d u c e d f or t h e g e n us C oli as  F a bri ci us, 1 8 0 7. I n C oli as  
b utt er fli es, U V p att er ns s e e m t o s er v e a n u m b er of f u n cti o ns. I n s o m e 
c as es, t h e y s e e m t o h el p i n di vi d u als t o r e c o g ni z e s uit a bl e p ot e nti al 
s e x u al  p art n ers,  t h us  pr e v e nti n g  i nt ers p e ci fi c  br e e di n g  ( Sil b er gli e d 
et  al. 1 9 7 8 ). T h e y als o i n di c at e t h e a g e a n d c o n diti o n of t h eir b e ar-
ers ( K e m p 2 0 0 6 ). K e m p ( 2 0 0 7)  h a d d e m o nstr at e d t h at U V p att er n 
is  s e nsiti v e  t o  f o o d  q u alit y  a n d  tr a nsi e nt  h e at/ c ol d  s h o c ks  d uri n g  
m et a m or p h osis. M or e o v er, U V p att er ns v ar y i n r el ati o n t o e n vir o n -
m e nt al  c o n diti o ns  a n d  c a n  t h er ef or e  si g n al  s o m e  pr o p erti es  of  t h e  
e n vir o n m e nt w h er e t h e i n di vi d u al h a d d e v el o p e d. Te m p er at ur e, r at e 
of pr e ci pit ati o n, a n d p ossi bl y als o t h e l e v el of U V r a di ati o n ar e t h e 
m ost  i m p ort a nt  f a ct ors  t h at  i n fl u e n c e  t h e  q u alit y  a n d  pr es e n c e  of  
U V  p att er n,  es p e ci all y  i n  Pi eri d a e  ( M e y er- R o c h o w  a n d  J är vil e ht o  
1 9 9 7 , O b ar a  et  al.  2 0 0 8 b, P e c h á č e k  et  al.  2 0 1 4 ).  I n  t h e  C oli a ds,  
t h e  q u alit y  of  t h e  p att er n  als o  i n fl u e n c es  t h e  f e m al es’  c h oi c e  of  
s e x u al p art n ers ( P a p k e et  al. 2 0 0 7 ). S o f ar, m ost st u di es t h at d e alt 
wit h t h e pr o p erti es a n d i m p ort a n c e of U V or n a m e nts i n t h e C oli a ds 
f o c us e d o n t h e N ort h A m eri c a n  C oli as e ur yt h e m e  B ois d u v al, 1 8 5 2 
( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a)  (Sil b er gli e d  et  al.  1 9 7 8 , P a p k e  et  al.  2 0 0 7 , 
R ut o ws ki et  al. 2 0 0 7 b ).
T w o  st u di es  t h e n  s ur v e y e d  t h e  distri b uti o n  of  U V  p att er ns  i n  
a n ot h er  1 2  ( Br u nt o n  1 9 9 8 )  a n d  2 6  (K e m p  et  al. 2 0 0 5 )  E ur o p e a n  
a n d A m eri c a n s p e ci es of t h e g e n us. T h es e st u di es ai m e d at as c ert ai n -
i n g w h et h er U V p att er ns i n d e e d pl a y a r ol e i n s e x u al s el e cti o n. T his 
r es e ar c h w as b as e d o n a t h e or eti c al ass u m pti o n t h at s e c o n d ar y s e x u al 
tr aits ar e s u bj e ct t o r a pi d e v ol uti o n, i. e., t h at t h e y e v ol v e f ast er t h a n 
tr aits t h at pl a y n o r ol e i n s e x u al s el e cti o n (I w as a a n d P o mi a n k o ws ki 
1 9 9 5 ). S e c o n d ar y s e x u al tr aits als o fr e q u e ntl y dis pl a y a p ol y p h yl eti c 
distri b uti o n wit hi n a t a x o n ( Br u nt o n 1 9 9 8 , K e m p et  al. 2 0 0 5 ). B ot h 
of t h e a b o v e m e nti o n e d st u di es h a d c o n cl u d e d t h at U V-r e fl e cti v e p at -
t er ns i n t h e C oli a ds e x hi bit b ot h a pr o n o u n c e d p ol y p h yl eti c distri-
b uti o n a n d a v ari a bilit y t h at ar e hi g h er t h a n t h at f o u n d i n tr aits n ot 
s u bj e ct e d t o s e x u al s el e cti o n. F urt h er m or e, U V p att er ns als o s er v e as 
a n i m p ort a nt t a x o n o mi c tr ait; t his h as alr e a d y b e e n s h o w n i n  C oli as 
al e x a n dr a  E d w ar ds, 1 8 6 3 ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) a n d r el at e d s p e ci es 
(N e kr ut e n k o  1 9 6 5 , N e kr ut e n k o  1 9 6 8 , F erris  1 9 7 2 , F erris  1 9 7 3 , 
K n ütt el a n d Fi e dl er 2 0 0 0 ).
V ari ati o n i n t h e U V p att er ns of C oli ati d b utt er fli es m a y b e i n fl u -
e n c e d b y t w o ki n ds of s el e cti o n r e gi m es. T h e first ki n d of s el e cti o n 
a m o u nts t o a cl ai m t h at t h e e m er g e n c e of U V p att er ns is c o nstr ai n e d 
b y  e n vir o n m e nt al  s uit a bilit y  ( O b ar a  et  al.  2 0 0 8 a, P e c h á č e k  et  al.  
2 0 1 4 , St ell a  et  al.  2 0 1 8 ).  I n  e n vir o n m e nts  wit h  hi g h  pr o d u cti vit y,  
b utt er fli es m a y b e a bl e t o g e n er at e a U V p att er n m or e e asil y s o t h at 
o c c urr e n c es of U V p at c h es i n l ess pr o d u cti v e e n vir o n m e nts will b e 
l o w er.  T h e  s e c o n d  ki n d  of  s el e cti o n  t h at  s h o ul d  b e  c o nsi d er e d  is  
s e x u al s el e cti o n, i n cl u di n g t h e a bilit y of U V si g n ali n g i n o p e n a n d 
hi g h-l atit u d e e n vir o n m e nts. We m a y t h us e x p e ct t h e pr es e n c e of s p e -
ci es wit h hi g hl y d e v el o p e d U V p at c h es i n hi g h pr o d u cti vit y a n d/ or 
e n vir o n m e nts c h ar a ct eri z e d b y hi g h e x p os ur e t o U V r a di ati o n.
Alt h o u g h U V or n a m e nts d o s e e m t o pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n 
t h e  li v es  of  t h e  C oli a ds,  r el ati v el y  f e w  s p e ci es  h a v e  b e e n  i n v esti-
g at e d  fr o m  t his  p ers p e cti v e. M or e o v er, e xisti n g  c o m p ar ati v e  st u d -
i es f o c us o nl y o n t h e m al es of s o m e E ur o p e a n a n d N ort h A m eri c a n 
s p e ci es,  wit h  f e m al es  b ei n g  c o m pl et el y  n e gl e ct e d  ( Br u nt o n  1 9 9 8 , 
K e m p et  al. 2 0 0 5 ). T h e ai m of t h e pr es e nt st u d y w as t o c arr y o ut a 
c o m pr e h e nsi v e i n v esti g ati o n of U V p att er ns wit hi n t h e g e n us C oli as , 
wit h its e ntir e g e o gr a p hi c al r a n g e a n d b ot h s e x es b ei n g t a k e n i nt o 
c o nsi d er ati o n. A p art fr o m u ni q u e p h ot o gr a p hi c d at a, t his st u d y als o 
off ers a t h or o u g h o v er vi e w of t h e pr es e n c e of U V p att er ns i n C oli as  
b utt er fli es i n r el ati o n t o pr o p erti es of t h e e n vir o n m e nt a n d e c ol o gi c al 
as p e cts of st u di e d t a x a. It is h o p e d t h at t his o v er vi e w c o ul d s er v e as a 
h el pf ul i nstr u m e nt f or ot h er r es e ar c h ers l o o ki n g f or a s uit a bl e m o d el 
s p e ci es f or t h eir st u di es.
M a t eri al s a n d M et h o d s
G e n u s C oli a s
T h e  g e n us  C oli as  c o nt ai ns  8 4  s p e ci es  a n d  al m ost  1 2 0  s u bs p e ci es  
(Gri es h u b er 2 0 1 4 ), w hi c h i n h a bit al m ost all p arts of t h e w orl d. T h e 
o nl y r e gi o ns w h er e C oli a ds ar e n ot f o u n d ar e A ustr ali a n r e gi o n a n d 
S o ut h e ast Asi a. M ost C oli as  s p e ci es i n h a bit t h e P al e ar cti c r e gi o n: 2 0 
s p e ci es li v e i n N ort h A m eri c a, a n ot h er 5 s p e ci es ar e pr es e nt i n S o ut h 
A m eri c a all t h e w a y t o Ti err a d el F u e g o, a n d 2 s p e ci es ar e k n o w n 
fr o m t h e Afr otr o pi cs (Ver h ulst 2 0 0 0 , Gri es h u b er 2 0 1 4 ). N o c o m pr e-
h e nsi v e m ol e c ul ar p h yl o g e n y of t h e g e n us C oli as  h as b e e n pr o p os e d 
as y et. O nl y p arti al p h yl o g e n eti c tr e es ar e a v ail a bl e ( Br u nt o n 1 9 9 8 , 
P oll o c k et  al. 1 9 9 8 , W h e at a n d W att 2 0 0 8 , L ai h o a n d St a hls 2 0 1 3 ), 
w hi c h is als o w h y t h e s p e ci fi c t a x o n o mi c str u ct ur e of t h e g e n us v ar -
i es b et w e e n p u bli c ati o ns a n d m a n y t a x a ar e tr e at e d eit h er as s p e ci es 
or as s u bs p e ci es ( Ver h ulst 2 0 0 0 , Gri es h u b er 2 0 1 4 ). It is t h us li k el y 
t h at  i n  f ut ur e,  w e  will  wit n ess  s o m e  c h a n g es  t o  t h e  t a x o n o m y  of  
t h e  g e n us.
T h e  v ari o us  s p e ci es  a n d  s u bs p e ci es  of  C oli as  b utt er fli es  ar e  
a d a pt e d  t o  diff er e nt  h a bit ats  ( al pi n e  r o c k y  sl o p es,  w etl a n ds,  f or -
est,  c ulti v at e d  h a bit ats,  or  st e p p es).  G e n er all y  s p e a ki n g,  t h e y  c a n  
b e  di vi d e d  i nt o  m o u nt ai n  s p e ci es,  l o wl a n d  s p e ci es,  a n d  s p e ci es  
i n h a biti n g m e di u m el e v ati o ns. M ost C oli a ds f e e d o n pl a nts b el o n g-
i n g  t o  t h e  p e a  f a mil y  ( F a b a c e a e), wit h  o nl y  a  h a n df ul  e x c e pti o ns, 
s u c h  as  C oli as  b e hrii  E d w ar ds,  1 8 6 6  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) , 
C oli as gi g a nt e a  Verit y, 1 9 1 1 ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) , C oli as i nt eri or 
S c u d d er,  1 8 6 2   ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) ,  C oli as  p al a e n o Li n n a e us,  
1 7 6 1  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) ,  C oli as  p eli d n e B ois d u v al  &  L e  
C o nt e,  1 8 3 0  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a),  a n d  C oli as  s c u d d eri    R e a kirt, 
1 8 6 5  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a)  ( Gri es h u b er  2 0 1 4 ).  T h eir  h ost  pl a nts  
r a n g e  fr o m  d w arf  s hr u bs,  s u c h  as  V a c ci ni u m ,  all  t h e  w a y  t o  wil-
l o ws  (L a y b err y  et  al. 1 9 9 8 ). L o wl a n d  s p e ci es, s u c h  as  C oli as  cr o -
c e us  G e offr o y,  1 7 8 5   ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a),  C oli as  er at e  Es p er,  
1 8 0 5  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a),  C . e ur yt h e m e ,  a n d  C oli as  h y al e  
Li n n a e us,  1 7 5 8  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a),  us u all y  h a v e  a  wi d e  r a n g e  
of distri b uti o n a n d t e n d t o b e p ol y v olti n e ( T ol m a n a n d L e wi n gt o n 
1 9 9 7 , Gri es h u b er  2 0 1 4 ).  I n  t h e  m o u nt ai ns  a n d  i n  n ort h er n  l ati-
t u d es,  C oli a ds  (s u c h  as  C oli as  h e os    H er bst,  1 7 9 2  ( Pi eri d a e: L e pi d
o pt er a),  C oli as  c hristi n a  E d w ar ds,  1 8 6 3  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a),  
a n d  C oli as  n ast es  B ois d u v al,  1 8 3 2  ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a))  us u -
all y  f e e d  o n  v et c h es,  s u c h  as  Astr a g al us  s p.  a n d  H e d ys ari u m . 
S e v er al  s p e ci es  of  m ai nl y  N e w  W orl d  C oli a ds  ( e. g.,  C oli as  l es bi a  
F a bri ci us, 1 7 7 5 ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a) a n d  C oli as p hil o di c e  G o d art, 
1 8 1 9 ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a)) ar e d u e t o t h eir eff e ct o n alf alf a fi el ds 
vi e w e d as a gri c ult ur al p ests ( T a b as h ni k 1 9 8 0 , S err a et  al. 2 0 1 3 ).
S p e ci m e n s
P h ot o gr a p hs  of  all  s p e ci m e ns  w er e  a c q uir e d  fr o m  e nt o m ol o gi c al  
c oll e cti o ns  of  t h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m  i n  L o n d o n  ( B M N H,  
U nit e d  Ki n g d o m),  N at ur al  Hist or y  M us e u m  i n  Vi e n n a  ( N H M W,  
A ustri a), M or a vi a n M us e u m i n Br n o ( M M B C, C z e c h R e p u bli c), a n d 
t h e N ati o n al M us e u m i n Pr a g u e ( N M P C, C z e c h R e p u bli c). We h a v e 
2  E n vir o n m e nt al E nt o m ol o g y, 2 0 1 8, V ol. X X, N o. X
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r e c or d e d i nf or m ati o n fr o m t h e l a b el of e a c h s p e ci m e n (s u c h as pl a c e 
a n d d at e of c oll e cti o n) a n d i n s o m e c as es r ei d e nti fi e d t h e i n di vi d u als. 
I n t ot al, w e h a d at o ur dis p os al 1 0 6 t a x a of C oli as  b utt er fli es.
P h ot o gr a p h y A c q ui siti o n a n d U V P at c h e s 
R e c o g niti o n
We  h a v e  us e d  a  F uji Fil m  I S  Pr o  di git al  c a m er a,  w hi c h  w as  w ell-
s uit e d  f or  U V  p h ot o gr a p h y  t h a n ks  t o  its  br o a d  s e nsiti vit y  t o  t h e  
3 3 0 – 9 0 0  n m ( P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ). T h e c a m er a is e q ui p p e d wit h 
u n c o at e d, U V-tr a ns mitti n g l e ns es. We us e d p h ot o gr a p hi c filt ers B + W 
4 0 3 a n d B + W B G 5 3. T h e bl a c k filt er B + W 4 0 3 bl o c k e d t h e visi bl e 
s p e ctr u m ( 4 0 0 – 7 0 0  n m), w h er e as t h e B + W B G 3 8 filt er bl o c k e d t h e 
I R li g ht (λ  > 7 0 0  n m). T o ill u mi n at e t h e p h ot o gr a p h e d o bj e cts, w e 
us e d  a  U V P  M R L- 5 8  m ulti pl e- R a y- L a m p  ( 8- w att,  2 3 0  V – 5 0  H z,  
0. 1 6 A) e q ui p p e d wit h a m er c ur y fl u or es c e nt l a m p 8 w F 8 T 5 wit h 
p e a k e missi o n at 3 6 5  n m. All o bj e cts w er e ill u mi n at e d at a 4 5 ° a n gl e 
a n d p h ot o gr a p h e d i n a st a n d ar di z e d p ositi o n ( d ors al vi e w). F or all 
s p e ci m e ns, w e us e d t h e f oll o wi n g s etti n g of t h e F uji Fil m I S Pr o c a m -
er a: I S O 4 0 0, s h utt er ti m e 1 5 ʹ, a n d a p ert ur e of 2 2. All i m a g es w er e 
st a n d ar di z e d usi n g a n 1 8 % gr a y c ar d, K o d a k c ol or s e p ar ati o n g ui d e, 
a n d a 1 5- c m p h ot o gr a p hi c m e as uri n g t a p e.
A r ot ati o n of s a m pl e wi n g s b y 5 ° t o w a r d s t h e c hi p pl a n e w o ul d 
h a v e r e s ult e d i n a di sti n ct d e c r e a s e i n t h e l e v el of U V r e fl e ct a n c e 
( ± 3 6 5  n m).  A c c u r at e  p o siti o n  of  t h e  s a m pl e  w a s  t h u s  of  c r u ci al  
i m p o rt a n c e. T hi s al s o i n di c at e s t h at U V p att e r n s o n t h e wi n g s of 
C oli a s  b utt e r fli e s h a v e a p r o mi n e nt di r e cti o n al c o m p o n e nt w hi c h 
c a n n ot  b e  a p p r e ci at e d  wit hi n  t h e  s p e ct r u m  vi si bl e  t o  h u m a n  e y e  
(K e m p  a n d  M a c e d o ni a  2 0 0 6 , R ut o w s ki  et  al. 2 0 0 7 a , Wilt s  et  al. 
2 0 1 1 ).
T h e t w o p at c h es w e f o c us e d o n i n or d er t o r e v e al t h e c o n fi g ur -
ati o n  of  U V  p att er n  i n  o ur  a n al ysis  w er e  d e fi n e d  b y  m or p h ol o gi -
c all y c orr es p o n di n g ( h o m ol o g o us) el e m e nts o n t h e d ors al si d e of t h e 
b utt er fl y wi n g. T h es e w er e wi n g v ei ns, s p e ci fi c all y r a di us a n d c u bit us 
p ost eri or v ei ns o n t h e f or e wi n g ( F W) a n d r a di us a n d m e di al v ei ns o n 
t h e hi n d wi n g ( H W). T h e a v er a g e p eri m et er w as 6 5 0 pi x els, t h at is, 
t h e X Y l e n gt h w as 1 5 0 pi x els. C ali br at e d U V i m a g es of t h e p at c h es 
w er e  a n al y z e d  usi n g  s oft w ar e  I m a g e-J  v er.  1. 4 6  ( A br à m off  et  al.  
2 0 0 4 ).  T h e  m e a ns  of  gr a ys c al e  v al u es  w er e  t h e n  us e d  f or  f urt h er  
a n al ys es of U V i nt e nsit y (f or m or e d et ails, s e e St ell a et  al. ( 2 0 1 8) . 
P at c h es wit h a gr a ys c al e v al u e of < 1 8 0 w er e r at e d as n o nr e fl e cti v e, 
w h er e as p at c h es wit h a v al u e of ≥ 1 8 0 w er e e v al u at e d as U V r e fl e c -
ti v e wi n gs.
St ati sti c al A n al y s e s
We h a v e disti n g uis h e d t w o p ositi o ns of a U V-r e fl e cti n g p att er n, o n 
a F W a n d o n a H W. T h e pr es e n c e or a bs e n c e of t h es e p att er ns dif -
f ers als o b et w e e n t h e s e x es. T his r es ults i n f o ur diff er e nt U V p att er n 
c o n fi g ur ati o ns: F W f or m al es/f e m al es a n d H W f or m al es/f e m al es. We 
h a v e tr a c e d a r el ati o n b et w e e n t h e pr es e n c e of t h es e f o ur U V p att er n 
st at es (r es p o ns e v ari a bl es) a n d t h e distri b uti o n a n d h a bit at of a s p e -
ci es i n q u esti o n ( e x pl a n at or y v ari a bl es). B as e d o n t h e a ct u al distri b u -
ti o n of C oli as  s p e ci es, w e d e fi n e d ni n e distri b uti o n ar e as (Gri es h u b er 
2 0 1 4 ):  Afr otr o pi c al,  N e ar cti c,  N e otr o pi c al,  E ur o p e a n,  C a u c as o –
A n at oli a n  (i n cl u di n g  als o  t h e  hi g h  B al k a n  M o u nt ai ns),  b or e al  
E ur asi a n, C e ntr al Asi a n m o u nt ai ns, n ort h er n C hi n a a n d J a p a n, a n d 
a n ort h er n Ori e nt al r e gi o n e x cl u di n g t h e al pi n e z o n e. Wit h r es p e ct 
t o h a bit ats, w e disti n g uis h e d b et w e e n al pi n e, ar cti c, dr y gr assl a n ds, 
h u mi d, f or est, a n d u bi q uit o us s p e ci es. B as e d o n a c c essi bl e i nf or m a -
ti o n (P e n a a n d U g art e 1 9 9 6 , T u z o v et  al. 1 9 9 7 , L a y b err y et  al. 1 9 9 8 , 
Ver h ulst 2 0 0 0 , Gri es h u b er et  al. 2 0 1 2 , Gri es h u b er 2 0 1 4 ) as w ell as 
o w n e x p eri e n c e, w e h a v e als o i n cl u d e d i nf or m ati o n a b o ut v olti nis m 
( u ni- or p ol y v olti n e). F or d et ails, s e e S u p pl e m e nt ar y T a bl e  S 1 .
We h a v e a n al y z e d t h e eff e ct of distri b uti o n a n d h a bit at o n t h e 
pr es e n c e or a bs e n c e of t h e f o ur c o n fi g ur ati o ns of U V p att er n usi n g 
m ulti v ari at e  C a n o ni c al  C orr es p o n d e n c e  a n al ysis  ( C C A)  i m pl e -
m e nt e d i n t h e pr o gr a m C a n o c o 5, v ersi o n 5. 1 0 ( S mil a u er a n d L e ps 
2 0 1 4 ).  We  h a v e  t est e d  t h e  si g ni fi c a n c e  of  m e as ur e d  eff e cts  usi n g  
M o nt e C arl o p er m ut ati o n t est wit h 9 9 9 it er ati o ns.
R e s ult s
O ut of t h e 1 0 6 t a x a r e pr es e nti n g 5 4 s p e ci es of C oli as  (Gri es h u b er 
2 0 1 4 ) w e f oll o w e d, w e f o u n d a U V r e fl e ct a n c e p att er n i n 6 2 t a x a. 
T h e p att er n is f o u n d si g ni fi c a ntl y m or e fr e q u e ntl y i n m al es ( 6 0 t a x a) 
t h a n i n f e m al es ( 2 5 t a x a). I n o v er o n e h alf of C oli as  t a x a, U V p at-
t er n  is  pr es e nt  o nl y  i n  m al es. M or e o v er, e v e n  w h er e  a  U V  p att er n  
is f o u n d i n t h e f e m al es is n ot as bri g ht as i n t h e m al es of t h e s a m e 
t a x o n (Fi g.  1 ).
T h e  p att er ns  of  U V  o n  f e m al es  ar e  hi g hl y  n est e d  i n  t h e  m al e  
U V p att er ns. If f e m al es h a v e a U V p att er n o n t h eir F Ws, t h e n U V 
p att er n  is  al m ost  al w a ys  pr es e nt  o n  t h e  F Ws  of  t h e  m al es  of  t h at  
t a x o n ( 9 2 %, missi n g i n C oli as di m er a f. m eri d e nsis  N e u b ur g er, 1 9 0 5 
( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a)  a n d  C oli as  c hrist o p hi  Gr u m- Grs hi m ail o,  
1 8 8 5 ( Pi eri d a e: L e pi d o pt er a)). If f e m al es h a v e a U V p att er n o n H Ws, 
t h e n  U V  p att er n  is  pr es e nt  al w a ys  o n  b ot h  F Ws  a n d  H Ws  i n  t h e  
m al es of t h at s p e ci es. T h e pr es e n c e of U V p att er ns o n F Ws a n d H Ws 
is cl os el y c orr el at e d, b ut t h er e ar e s o m e e x c e pti o ns. Ni n et y-si x p er 
c e nt of m al es t h at h a v e a U V p att er n o n F Ws als o h a v e a U V p att er n 
o n  H Ws, a n d  9 3 %  of  t a x a  t h at  h a v e  a  U V  p att er n  o n  H Ws  als o  
h a v e a U V p att er n o n F Ws. W h e n f e m al es h a v e U V p att er n o n H Ws, 
t h e y al w a ys h a v e als o U V p att er n o n F Ws, b ut w h e n t h e y h a v e a U V 
p att er n o n F Ws, U V p att er n is pr es e nt o n H Ws o nl y i n 6 8 % of t a x a.
It h as als o t ur n e d o ut t h at t h er e e xist c ert ai n r e gi o n al t e n d e n ci es. 
I n p arti c ul ar, wit hi n a gi v e n r e gi o n, t h e v ari o us s p e ci es a n d s u bs p e-
ci es of C oli as  b utt er fli es t e n d t o s h ar e t h e s a m e c o n fi g ur ati o n of U V 
p att er n o n t h eir wi n gs, a n d t his h ol ds e v e n i n c as es w h er e i n ot h er 
r e gi o ns,  t h es e  t a x a  dis pl a y  a  diff er e nt  U V  p att er n  c o n fi g ur ati o n  
(Fi g.  2 ).  M or e o v er,  i n  diff er e nt  r e gi o ns,  t h e  pr o p orti o n  of  C oli as  
s p e ci es  a n d  s u bs p e ci es  t h at  p oss ess  p arti c ul ar  U V  p att er n  c o n fi g u -
r ati o ns disti n ctl y v ari es. C oli a ds i n h a biti n g t h e Afr otr o pi c al r e gi o n 
a n d n ort h er n Ori e nt al r e gi o n s h o w a hi g hl y c o nsist e nt fr e q u e n c y of 
U V p att er ni n g wit hi n e a c h s e x ( Afri c a 5 0 %, n ort h er n Ori e nt 6 0 % i n 
b ot h s e x es), w h er e as a hi g hl y err ati c r ati o i n t h e c o n fi g ur ati o n of U V 
p att er n dis pl a ys w as f o u n d, f or e x a m pl e, i n t a x a i n S o ut h A m eri c a 
a n d C a u c as o – A n at oli a n r e gi o n.
R e gi o n al  distri b uti o n  o n  its  o w n  pr e di ct e d  t h e  pr es e n c e  of  
t h e  f o ur  c o n fi g ur ati o ns  of  U V  p att er n  e xtr e m el y  w ell:  t h e  m o d el  
e x pl ai n e d 2 6. 7 % of d at a v ari a bilit y ( F   =  1. 6, P   =  0. 0 1 6 o n t h e first 
a xis; F   =  2. 0, P   =  0. 1 6 o n all a x es). T h e first a xis di vi d e d t h e pl ot 
b y s e x es ( Fi g.  3 ). T a x a ori gi n ati n g fr o m n ort h er n C hi n a a n d N ort h 
A m eri c a h a v e a U V p att er n o n t h eir F W, b ut o nl y i n m al es. T h e s e c -
o n d a xis di vi d e d ar e as wit h a hi g h pr o p orti o n of U V o n hi n d wi n gs 
o n m al es a n d F Ws of f e m al es ( es p e ci all y E ur o p e).
T h e eff e ct of h a bit at w as n ot si g ni fi c a nt ( F   =  1. 2, P   =  0. 0 8 6) o n 
t h e first a xis, b ut s o m e tr e n ds c o ul d b e o bs er v e d. T h e ot h er a x es di d 
n ot si g ni fi c a ntl y e x pl ai n t h e p att er n ( F   =  1. 4, P   =  0. 1 3 2), a n d t h e y 
j oi ntl y a c c o u nt f or 2 4. 6 5 % of d at a v ari a bilit y. T h e first a xis a g ai n 
di vi d e d t h e s e x es ( Fi g.  4 ). F or e x a m pl e, w e f o u n d t h at a hi g h er fr e-
q u e n c y of U V p att er ns i n f e m al es w as ass o ci at e d wit h p ol y v olti n e 
or al pi n e s p e ci es, w h er e as i n f e m al es of u ni v olti n e, ar cti c, a n d f or est 
s p e ci es, a l o w er fr e q u e n c y of U V p att er ns w as f o u n d. T h e sit u ati o n 
E n vir o n m e nt al E nt o m ol o g y,  2 0 1 8, V ol. X X, N o. X 3
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S u p pl e m e nt ar y  D at a
S u p pl e m e nt ar y  d at a  ar e  a v ail a bl e  at  E n vir o n m e nt al  E nt o m ol o g y  
o nli n e.
A c k n o wl e d g m e nt s
T his r es e ar c h w as s u p p ort e d b y t h e C h arl es U ni v ersit y Gr a nt pr oj e ct G A U K 
9 6 4 2 1 6 . T h e w or k w o ul d b e i m p ossi bl e wit h o ut t h e s u p p ort of t h e l ar g e c ol-
l e cti o ns  of  Bl a n c a  H u ert as  fr o m  t h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m  i n  L o n d o n,  
S a bi n e G a al- H as zl er fr o m t h e N at ur al Hist or y M us e u m i n Vi e n n a, P etr B a ň a ř 
fr o m t h e M or a vi a n M us e u m i n Br n o, a n d J a n u ar y Š u m pi c h a n d P a v el C h v oj k a 
fr o m t h e N ati o n al M us e u m i n Pr a g u e.  P a y a m Z e h z a d f or a h el p wit h c h e c ki n g 
of s p e ci es i d e nti fi c ati o ns.
C o n fli ct of i nt er e st st at e m e nt 
T h e a ut h ors d e cl ar e n o c o n fli ct of i nt er est.
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D e cl a r ati o n of p u bli c ati o n c o- a ut h o rs hi p  
T hi s i s t o c o nfir m t h at P h D c a n di d at e D a vi d St ell a si g nifi c a ntl y c o ntri b ut e d t o t h e f oll o wi n g 
p u bli c ati o n: St ell a, D., P e c h á č e k, P. a n d Kl ei s n er, K. ( 2 0 1 6) N o n d est r u cti v e, f ast, ultr a vi ol et: A p pli c a-
ti o ns of U V p h ot o gr a p h y i n e c ol o g y, t a x o n o m y a n d e v ol uti o n ar y bi ol o g y. Kl a p al e ki a n a, 5 2, 1 1 1- 1 1 8. 
H e r e vi e w e d t h e lit er at ur e, a c q uir e d t h e d at a , dr aft e d t h e m a n us cri pt a n d w or k e d o n t h e m a n u-
s cri pt r e vi si o n. 
T h e c o - a ut h ors a gr e e wit h s u b mitti n g t hi s p u bli c ati o n as p art of his P h D. 
D o c. M g r. K a r el Kl ei s n e r P h D  
D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d Hi st or y of S ci e n c e, F a c ult y of S ci e n c e, C h arl es U ni v er sit y  
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N ejl e pší p ř e d n áš k a / B est o r al p r es e nt ati o n
P ří b u z n ost h ostit els k ý c h r ostli n u r č uj e st r u kt u r u p ot r a v ní c h sítí m e zi r ostli n a mi 
a  h e r bi v o r ní m h m y z e m
H ost- pl a nt p h yl o g e n eti c di v e rsit y d ri v es i ns e ct- pl a nt f o o d w e b st r u ct u r e
M arti n V O L F ( 1, 2) , P etr P Y S Z K O  ( 3), T o m o k a z u A B E ( 4), M arti n LI B R A  ( 1, 2),  
N el a K O T Á S K O V Á  ( 3), R aj es h K U M A R  ( 5), M arti n ŠI G U T  ( 3), O n dř ej K A M A N  ( 1), 
P hilli p B U T T E RI L L  ( 1), J a n ŠI P O Š  ( 3), H ar u k a A B E  ( 6), Hir o a ki F U K U S HI M A  ( 6), 
P a v el D R O Z D  ( 3), N a ot o K A M A T A  ( 4), M as as hi M U R A K A MI  ( 6)  
& Vojt ě c h N O V O T N Ý ( 1, 2)
S o u č as n é o d h a d y p o čt u dr u h ů h m y z u s e p o h y b ují v  ř á d u n ě k oli k a mili o n ů. K o n z er v ati v ní 
o d h a d y p o čít ají s  při bli ž n ě 6 mili o n y p o ps a n ý c h i  n e p o ps a n ý c h dr u h ů čl e n o v c ů, m e zi kt er ý mi 
z a ují m á č el ní p ost a v e ní h er bi v or ní, n e b oli b ýl o žr a v ý, h m y z. Li ni e h er bi v or ní h o h m y z u js o u 
č ast o dr u h o v ě v ýr a z n ě b o h atší n e ž j eji c h dr a ví a  ji n a k s e ži ví cí pří b u z ní. Z a o br o vs k o u r o z -
m a nit ost v d ě č í h er bi v or ní h m y z z ej m é n a k o e v ol u ci s r ostli n a mi a dl o u h é hist orii  v z áj e m n ý c h 
i nt er a k cí s e s v ý mi h ostit eli. B ě h e m t o h ot o pr o c es u s e h er bi v oři p ost u p n ě s p e ci ali z o v ali, c o ž 
v e dl o k e  v z ni k u n o v ý c h dr u h ů a  c el k o v é di v er zi fi k a ci h m y z u. Míst a s  v ys o k o u di v er zit o u 
r ostli n,  j a k o  tř e b a  tr o pi c k ý  d ešt n ý  l es,  pr ot o  h ostí  i n ej b o h atší  s p ol e č e nst v a  h er bi v or ní h o 
h m y z u. N ě kt er é t e ori e př e d p o kl á d ají, ž e k  v ys o k é di v er zit ě h m y z u v  t a k o v ý c ht o p o d mí n k á c h 
přis pí v á i  j e h o v ys o k á s p e ci ali z a c e n a  n ě k oli k m ál o h ostit el ů v  pr ostř e dí s  v ys o k o u di v er zit o u 
ži v n ý c h r ostli n a  j eji c h v ý v oj o v ý c h li nií.
V  t ét o  st u dii  js m e  pr o v e dli  s b ěr y  s p ol e č e nst e v  h er bi v or ní h o  h m y z u  n a tř e c h  pl o c h á c h 
o r o zl o z e 0. 1 h e kt ar u v l esí c h mír n é h o p ás u s r ů z n o u di v er zit o u h ostit els k ý c h r ostli n. S b ěr y
pr o b ě hl y v  J a p o ns k u a  Č es k é r e p u bli c e. Drti v á v ětši n a h m y z u s e v  l es ní c h bi ot o p e c h v ys k y-
t uj e v k or u n o v é m p atř e. K e  s b ěr u h m y z u js m e pr ot o v y u žili k or u n o v ý j eř á b, v ys o k o z d vi ž n o u
pl oši n u, pří p a d n ě js m e pr o v e dli s b ěr z  k or u n p o k á c e n ý c h str o m ů. Z a m ěřili js m e s e př e d e -
vší m n a  tři s k u pi n y h er bi v or ů – list y o k us ují cí l ar v y, čl e n o v c e t v oří cí h ál k y a  h m y z mi n ují cí
v  list e c h a pr ostř e d ni ct ví m p otr a v ní c h sítí js m e r e k o nstr u o v ali v zt a h y s  j eji c h h ostit eli. P ot é
js m e a n al y z o v ali vli v f yl o g e n e z e ( pří b u z n osti) h ostit els k ý c h r ostli n n a str u kt ur u p otr a v ní c h
sítí  m e zi  h m y z e m  a  r ostli n a mi.  N a z á kl a d ě  n ě k oli k a  l o k us ů  D N A  (I T S,  m at K,  tr n L-tr n F
a  r b c L) js m e r e k o nstr u o v ali č as o v ě k ali br o v a n o u f yl o g e n zi h ostit el ů, z a c h y c ují cí pří b u z e n -
s k é v zt a h y m e zi  r ostli n a mi n a j e d n otli v ý c h pl o c h á c h. U k á z al o s e, ž e čl e n o v ci t v oří cí h ál k y
a  h m y z mi n ují cí v  list e c h b yli v p o dst at ě v ý hr a d n ě m o n of á g ní a  a ni v el mi pří b u z n é dr u h y
r ostli n n es díl el y t é m ěř ž á d n é dr u h y t ě c ht o h er bi v or ů. J eji c h di v er zit a t a k b yl a k or el o v á n a
př e d e vší m s  p o čt e m dr u h ů h ostit els k ý c h r ostli n. O pr oti t o m u dr u h y h er bi v or ů p atří cí c h m e zi
list y o k us ují cí l ar v y v y k a z o v al y p o m ěr n ě v ys o k o u mír u p ol yf a gi e a v e  v ětši n ě pří p a d ů s e
ži vil y n ě k oli k a dr u h y h ostit el ů. J eji c h v ý b ěr h ostit el ů b yl o vli v n ě n f yl o g e n e zí h ostit els k ý c h
r ostli n a j eji c h pří b u z e ns k ý mi v zt a h y. Pr o v e dli js m e pr ot o n ě k oli k a n al ý z a b y c h o m zjistili,
j a k ý k o n kr ét ní  v ý z n a m  m á  f yl o g e n e z e  h o stit el s k ý c h  r o stli n  pr o  ut v ář e ní  p otr a v ní c h  sítí
m e zi list y o k us ují cí mi l ar v a mi a  j eji c h h ostit eli. V pr v ní a n al ý z e js m e a n al y z o v ali p otr a v -
ní sít ě pr o d at o v é s o u b or y , v ni c h ž b yl y ú d aj e o  s p ol e č e nst v e c h h m y z u pr o n ě kt er é dr u h y
h ostit els k ý c h r ostli n s p oj e n é. V  r á m ci t ét o a n al ý z y js m e p ost u p o v ali p o dl e f yl o g e n eti c k é h o
Kl a p al e ki a n a, 5 2 : 1 1 1 – 1 1 8, 2 0 1 6
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1 1 3
st áří j e d n otli v ý c h li nií h ostit els k ý c h r ostli n a  v ž d y s p oj o v ali d at a pr o li ni e r ostli n, kt er é b yl y 
ml a dší n e ž s p e ci fi k o v a n é st áří. V dr u h é a n al ý z e js m e a n al y z o v ali p otr a v ní sít ě m e zi h m y z e m 
a  m o n of yl eti c k ý mi s k u pi n a mi h ostit els k ý c h r ostli n a  v ýsl e d k y p or o v n ali s  a n al ý z o u, d o  ní ž 
b yl y z a hr n ut y n á h o d n ě v y br a n é s k u pi n y r ostli n ( kt er é pr ot o n e b yl y v e  v ětši n ě pří p a d ů m o -
n of yl eti c k é) a  s ni mi as o ci o v a n ý h m y z.
A n al ý z y u k á z al y pr u d k ý n ár ůst s p e ci ali z a c e p otr a v ní c h sítí pr o d at o v é s o u b or y, v  r á m ci 
ni c h ž b yl y s p oj e n y li ni e r ostli n ml a dší n e ž 2 0 – 5 0 mili o n ů l et, c o ž o d p o ví d á st áří ř a d y r ost-
li n n ý c h č el e dí. T o u k a z uj e, ž e v el k á mír a g e n er ali z o v a n ý c h p otr a v ní c h v zt a h ů b yl a v á z á n a 
n a  blí z c e  pří b u z n é  r ostli n y.  D alší  a n al ý z y  p ot vr dil y,  ž e v  r á m ci  p otr a v ní c h  sítí  v á z a n ý c h 
n a  m o n of yl eti c k é s k u pi n y h ostit els k ý c h r ostli n j e v e  sr o v n á ní s  n á h o d n ě v y br a n ý mi dr u h y 
h ostit el ů v yšší  p o č et r e ali z o v a n ý c h p otr a v ní c h v zt a h ů a sít ě js o u c el k o v ě ví c e pr o p oj e n é. T yt o 
v ýsl e d k y u k a z ují, ž e h ostit els k á s p e ktr a list y o k us ují cí c h l ar e v č ast o z a hr n ují pří b u z n é dr u h y 
h ostit els k ý c h r ostli n. D ůl e žit o u s e z d á b ýt z ej m é n a přísl uš n ost h ostit els k ý c h r ostli n d o  č el e dí. 
Z atí m c o r ostli n y z e st ej n é č el e di s dílí v ys o k ý p o č et list y o k us ují cí c h l ar e v, v z d ál e n ěji pří b u z-
n é dr u h y r ostli n p o c h á z ejí cí z  r ů z n ý c h č el e dí s dílí v ýr a z n ě ni žší p o č et t ě c ht o h er bi v or ů. To 
n ásl e d n ě p o d p or uj e j e h o s p e ci ali z a ci a  di v er zi fi k a ci v  míst e c h s  v ys o k o u di v er zit o u r ostli n 
a  j eji c h č el e dí.
N aš e  z á v ěr y  n a z n a č ují,  ž e  z atí m c o  pr o  di v er zit u  list y o k us ují cí c h  h er bi v or ů  j e  p atr n ě 
r o z h o d ují cí  f yl o g e n eti c k á  di v er zit a  h ostit els k ý c h  r ostli n  a p o č et  j eji c h  č el e dí,  j e  di v er zit a 
čl e n o v c ů  t v oří cí  h á l k y  a h m y z u  mi n ují cí  v  list e c h  o vli v n ě n a  př e d e vší m  pr ost ý m  p o čt e m 
h ostit els k ý c h r ostli n. Z d á s e pr ot o, ž e a č k oli v j e di v er zit a h ostit els k ý c h r ostli n j e d ní m z klí -
č o v ý c h m e c h a nis m ů o vli v ň ují cí c h dr u h o v é b o h atst ví h m y z u, k o n kr ét ní m e c h a nis m y j ejí h o 
p ůs o b ní s e m o h o u m e zi r ů z n ý mi s k u pi n a mi h m y z u lišit. Tat o pr á c e v z ni kl a z a  p o d p or y G A Č R 
1 4- 0 4 2 5 8 S a  E R C G A 6 6 9 6 0 9.
Wit h r e c e nt esti m at es of ar o u n d 6. 1 milli o n s p e ci es, art hr o p o ds ar e o n e of t h e m ost s p e -
ci es-ri c h gr o u ps of k n o w n or g a nis ms. Art hr o p o ds a n d i ns e cts i n p arti c ul ar o w e t h eir e n or m o us 
di v ersit y, t o l ar g e e xt e nt, t o c o e v ol uti o n wit h pl a nts. I ns e ct- pl a nt c o e v ol uti o n h as l e d t o t h e 
e m er g e n c e of m a n y s p e ci ali z e d i ns e ct gr o u ps, a n d di v ersi fi c ati o n of t h e w h ol e cl ass. I ns e ct 
t a x a f e e di n g o n pl a nts ar e g e n er all y m or e s p e ci es-ri c h t h a n t h eir c o u nt er p arts e x pl oiti n g ot h er 
f o o d s o ur c es. I n t ur n, ar e as wit h a l ar g e n u m b er of pl a nt s p e ci es s u p p ort hi g h di v ersit y of 
i ns e cts. It h as b e e n s u g g est e d t h at hi g h di v ersit y of i ns e cts i n s u c h ar e as m a y b e a r es ult n ot 
o nl y of a  l ar g e n u m b ers of h ost- pl a nts, b ut als o of diff er e nt i ns e ct s p e ci ali z ati o ns i n c o n diti o ns 
of i n cr e as e d h ost- pl a nt di v ersit y. 
T o  i n v e sti g at e  t h e  eff e ct s  of  h o st- pl a nt  di v er sit y  o n  i n s e ct  c o m m u niti e s,  w e  s a m pl e d 
h er bi v or e  a s s e m bl a g e s  i n  t hr e e  0. 1  h a  pl ot s  l o c at e d  i n  t e m p er at e  f or e st s  wit h  diff er e nt 
h ost- pl a nt di v ersit y i n t h e C z e c h R e p u bli c a n d J a p a n. I ns e cts w er e s a m pl e d fr o m a  c a n o p y 
cr a n e, a  c h err y pi c k er a n d f ell e d tr e es, all o wi n g c o m pl et e s a m pli n g of c a n o p y ass e m bl a g es 
of l e af- c h e wi n g l ar v a e, mi n ers a n d g all f or m ers. We r e c o nstr u ct e d i ns e ct- pl a nt f o o d w e bs 
a n d ti m e- c ali br at e d h ost- pl a nt p h yl o g e ni es f or i n di vi d u al g uil ds a n d sit es. G all f or m ers a n d 
mi n ers w er e al m ost e x cl usi v el y m o n o p h a g o us, w h er e as l e af- c h e w ers s h o w e d s u bst a nti al l e v els 
of p ol y p h a g y at all t hr e e sit es. W hil e c o m m u niti es of g all f or m ers a n d mi n ers w er e aff e ct e d 
b y t h e s p e ci es of h ost- pl a nt c o m m u niti es, t h e s p e ci ali z ati o n of l e af- c h e w ers w as aff e ct e d b y 
h ost- pl a nt p h yl o g e n eti c dist a n c e. T o i n v esti g at e t h e r ol e of h ost- pl a nt p h yl o g e n y i n str u ct uri n g 
i ns e ct pl a nt-f o o d w e bs w e r a n t w o s e p ar at e a n al ys es. First, w e c oll at e d v ari o us cl a d es of t h e 
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h ost- pl a nt p h yl o g e n y t o i d e ntif y w h at l e v els ar e t h e m ost cr u ci al f or h er bi v or e f o o d- c h oi c e. 
S e c o n d, w e a n al y z e d c h ar a ct eristi cs of h er bi v or e f o o d- w e bs ass o ci at e d wit h m o n o p h yl eti c 
s u bs ets of h ost- pl a nt c o m m u nit y a n d s u bs ets of t h e c o m m u niti es s a m pl e d i n r a n d o m t o r e v e al 
r el ati o ns hi ps b et w e e n i ns e ct s p e ci ali z ati o n a n d pl a nt p h yl o g e n y. 
F o o d w e b r e c o nstr u cti o n f or c o m m u niti es r e v e al e d a  st e e p d e cr e as e i n f o o d w e b g e n e -
r alit y w h e n t h e i ns e ct d at a fr o m pl a nt t a x a y o u n g er t h a n 2 0 – 5 0 m yr w er e c oll at e d. F urt h er, 
t h e c o n n e ct a n c e wit hi n m o n o p h yl eti c pl a nt gr o u ps w as hi g h er t h a n b et w e e n pl a nts s a m pl e d 
at r a n d o m. T his s h o ws t h at a  l ar g e pr o p orti o n of i ns e ct g e n er alit y w as g e n er at e d t hr o u g h 
f e e di n g o n cl os el y r el at e d a n d es p e ci all y c o nf a mili ar h osts, wit h f e w er i ns e cts b ei n g s h ar e d 
b et w e e n ol d er pl a nt f a mili es a n d hi g h er t a x a. T his s u g g ests t h at hi g h p h yl o g e n eti c di v ersit y 
of  h ost- pl a nts  s u p p orts  i ns e ct  s p e ci ali z ati o n,  c o ntri b uti n g  t o  i ns e ct  h er bi v or e  di v ersit y.  I n 
s u m m ar y, o ur r es ults s u g g est t h at w h er e as t h e di v ersit y of m o n o p h a g o us g uil ds s e e ms t o b e 
dir e ctl y c orr el at e d wit h t h e n u m b er of h ost- pl a nt s p e ci es, t h e di v ersit y of p ol y p h a g o us t a x a 
is c orr el at e d wit h h ost- pl a nt p h yl o g e n eti c di v ersit y at i n di vi d u al sit es. Alt h o u g h hi g h pl a nt 
di v ersit y t h us al w a ys s e e ms t o si g ni fi c a ntl y c o ntri b ut e t o i ns e ct di v ersit y, t h e e x a ct m e c h a -
nis ms ar e g uil d-s p e ci fi c.
T his pr oj e ct w as s u p p ort e d b y G A C R 1 4- 0 4 2 5 8 S a n d E R C G A 6 6 9 6 0 9.
A dr es a a ut or ů / A ut h ors’ a d dr ess
( 1)  Bi ol o g y C e nt er, C z e c h A c a d e m y of S ci e n c es, Č es k é B u d ěj o vi c e, C z e c h R e p u bli c;
e- m ail: v olf @ e nt u. c as. c z;
( 2)  U ni v ersit y of S o ut h B o h e mi a, F a c ult y of S ci e n c e, Č es k é B u d ěj o vi c e, C z e c h R e p u bli c;
( 3)  U ni v ersit y of Ostr a v a, F a c ult y of S ci e n c e, Ostr a v a, C z e c h R e p u bli c;
( 4)  T h e U ni v ersit y of T o k y o, F a c ult y a n d Gr a d u at e S c h o ol of A gri c ult ur e a n d Lif e S ci e n c es,
T o k y o, J a p a n;
( 5)  C e ntr al M u g a Eri R es e ar c h & Tr ai ni n g I nstit ut e, J or h at, I n di a;
( 6)  C hi b a U ni v ersit y, F a c ult y of S ci e n c e, C hi b a, J a p a n
N ejl e pší p ost e r / B est p ost e r
N e d est r u kti v n ě, r y c hl e, ult r a fi al o v ě: O  v y u žití U V f ot o g r a fi e v  e k ol o gii, t a x o n o mii 
a  e v ol u č ní bi ol o gii
N o n d est r u cti v e, f ast, ult r a vi ol et: A p pli c ati o ns of U V p h ot o g r a p h y i n e c ol o g y, 
t a x o n o m y a n d e v ol uti o n a r y bi ol o g y
D a vi d S T E L L A, P a v el P E C H Á Č E K & K ar el K L EI S N E R
Pr v ní ultr a fi al o v é o br á z k y n ě k oli k a r ostli n a  m ot ýl ů b yl y s  v y u žití m t z v. dír k o v é k o m or y 
p oří z e n y u ž v e  d v a c át ý c h a  tři c át ý c h l et e c h 2 0. st ol etí. O d p a d es át ý c h l et b yl a pr o zís k á v á ní 
U V s ní m k ů v y u ží v á n a kl asi c k á f ot o gr a fi e, al e j e d n al o s e o  p ost u p t e c h ni c k y i  č as o v ě p o m ěr -
n ě n ár o č n ý. R o z v oj di git ál ní c h m et o d z á z n a m u z n a m e n al v e  sr o v n á ní s  b ě ž n o u f ot o gr a fií 
v ý z n a m n é zj e d n o d uš e ní c o d o  r y c hl osti, p otř e b n ý c h n á kl a d ů i m o ž n ostí, j a k zís k a n é s ní m k y 
z pr a c o v á v at. V  pří p a d ě U V f ot o gr a fi e vš a k z ůst á v á n ě k oli k př e k á ž e k, j eji c h ž př e k o n á ní v y -
ž a d uj e p o u žití s p e ci ali z o v a n é f ot o gr a fi c k é v ý b a v y. V  pr v ní ř a d ě s e j e d n á o  f ot o a p ar át citli v ý 
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z k o u m ali ultr a fi al o v é v z or y n a  kří dl e c h s a m c ů žl u ť ás k a ř eš etl á k o v é h o ( G o n e pt er y x r h a m ni 
( Li n n ae us, 1 7 5 8), Pi eri d a e, o br. 1). Zjistili js m e, ž e s a m ci, kt eří p o c h á z eli z  t e pl ejší c h a vl h čí c h 
o bl astí, n esli n a  s v ý c h kří dl e c h v ětší kr es b y n e ž ti z  v yšší c h z e m ě pis n ý c h šíř e k a  z  o bl astí 
s n e d ost at k e m sr á ž e k. T o n a p o ví d á, ž e e x pr es e U V-r e fi e kt a nt ní c h kr es e b u  t o h ot o žl u ť ás k a 
j e z á visl á n a p o d mí n k á c h, v  kt er ý c h s e d a n ý j e di n e c v y víj el.
U V-r e fi e kt a n c e u  m ot ýl ů al e n e m usí b ýt n ut n ě s p oj e n a s  přít o m n ostí z vl ášt ní c h mi kr os k o -
pi c k ý c h str u kt ur j a k o v  pří p a d ě žl u ť ás k ů. Z dr oj e m o dr a ž e n ý c h U V p a prs k ů m ů ž e b ýt i  p o u h á 
dif u z e s v ětl a d o p a d ají cí h o n a  p o vr c h kří dl a. V  t a k o v é m pří p a d ě n e n a c h á zí m e pr a vi d el n é v z or y, 
al e ultr a fi al o v é s v ětl o j e r e fi e kt o v á n o c el ý m p o vr c h e m kří dl a, při č e m ž i nt e n zit a o dr a z u j e r e-
g ul o v á n a pi g m e nt y z  r o di n y pt eri n ů, kt er é p a prs k y z t ét o č ásti s p e ktr a p o hl c ují. T yt o pi g m e nt y 
js o u p o v a ž o v á n y z a n á kl a d n é a  j eji c h m n o žst ví b y o p ět m o hl o u k a z o v at n a k v alit u j e di n c e 
a  j e h o s c h o p n ost v j u v e nil ní m st á di u zís k at d ost at e k z dr oj ů pr o m a xi m ál ní pr o d u k ci t ě c ht o 
l át e k. Tut o h y p ot é z u js m e t est o v ali n a  pří kl a d u b ěl ás k a ř e p k o v é h o ( Pi eris n a pi ( Li n n a e us, 
1 7 5 8), Pi eri d a e). A n al ý z a ví c e n e ž 4 0 0 j e di n c ů z  c el é P al e ar kti c k é o bl asti o d h alil a si g ni fi -
k a nt ní vli v pr ostř e dí n a  i nt e n zit u U V r e fi e kt a n c e, při č e m ž kří dl a j e di n c ů p o c h á z ejí cí z n e -
h osti n n ější c h o bl astí o pr a v d u o dr á ž el a v yšší p or c e U V p a prs k ů ( kří dl a o bs a h o v al a m é n ě U V 
a bs or p č ní c h pi g m e nt ů). V  m e zi p o hl a v ní m sr o v n á ní v y k a z o v ali s a m ci m n o h e m ni žší h o d n ot y  
U V-r e fi e kt a n c e n e ž s a mi c e, c o ž n a p o ví d á, ž e t e nt o z n a k zř ej m ě sl o u ží c o b y i n di k át or k v alit y 
př e d e vší m v  pří p a d ě s a m c ů. T o pr a v d ě p o d o b n ě s o u visí s  e pi g a m ní m c h o v á ní m d a n é h o dr u h u. 
U  n ě kt er ý c h dr u h ů m ot ýl ů, kt eří js o u si v e  vi dit el n é m s v ětl e v el mi p o d o b ní, n a c h á zí m e 
v  U V s p e ktr u v el mi n á p a d n é r o z díl y. Ultr a fi al o v é z n a k y m o h o u f u n g o v at j a k o pr e k o p ul a č ní 
r e pr o d u k č n ě i z ol a č ní m e c h a nis m y ( RI M), n a c o ž b yl o v  mi n ul osti p o u k á z á n o u  d v o u v el -
mi p o d o b n ý c h žl u ť ás k ů r o d u C oli as  F a bri ci us, 1 8 0 7 ( Pi eri d a e). Tyt o v z or y č ast o v y k a z ují 
n á p a d n o u dr u h o v o u či p o d dr u h o v o u st ál ost, c o ž u m o ž ň uj e j eji c h v y u žití c o b y p o m o c n é h o 
t a x o n o mi c k é h o z n a k u. V t o mt o s m ysl u js m e st u d o v ali c h ar a kt er U V-r e fl e kt a nt ní c h z n a k ů 
u  n ě k oli k a p o d dr u h ů ji h o a m eri c k é h o m ot ýl a Er y p h a nis z ol viz or a  ( H e wits o n, 1 8 7 7) ( N y m p h a-
li d a e, o br. 2). T yt o p o d dr u h y b yl y dří v e r o z p o z n á v á n y p o u z e n a z á kl a d ě dr o b n ý c h o dliš n ostí
v  m orf ol o gii p o hl a v ní c h or g á n ů. S  v y u žití m ultr a fi al o v é f ot o gr a fi e s e n á m p o d ařil o u k á z at,
ž e j e d n otli v é p o d dr u h y m o h o u b ýt v el mi d o bř e a  j e d n o d uš e r o z e z n at el n é p o u z e n a z á kl a d ě
t v ar u a r o zl o ž e ní s v ý c h U V v z or ů.
T h e  first  ultr a vi ol et  p h ot o gr a p hs  of  pl a nts  a n d  b utt er fli es  w er e  t a k e n,  usi n g  a  pi n h ol e 
c a m er a, i n t h e 1 9 2 0s a n d 1 9 3 0s. O nl y l at er, ar o u n d t h e y e ar 1 9 5 0, t h e cl assi c al fil m p h ot o-
gr a p h y m et h o d w as e m pl o y e d t o pr o d u c e U V p h ot o gr a p hs, b ut t his pr o c e d ur e w as t e c h ni c all y 
c o m pli c at e d a n d ti m e c o ns u mi n g. I n c o m p aris o n, t h e d e v el o p m e nt of di git al p h ot o gr a p h y 
off er e d a  m u c h q ui c k er a n d m or e c ost- eff e cti v e w a y of pr o d u ci n g i m a g es wit h t h e a d d e d 
p ossi bilit y of s u bs e q u e nt i m a g e a n al ys es. H o w e v er, i n c as e of U V p h ot o gr a p h y, t h er e ar e 
s p e ci fi c c h all e n g es r e g ar di n g t h e n e c ess ar y t e c h ni c al e q ui p m e nt us e d t h at n e e d t o b e o v er -
c o m e. First is t h e r e q uir e m e nt of U V s e nsiti v e c a m er a; F uji Fil m I S Pr o is a  di git al c a m er a 
s uit a bl e  f or  U V  p h ot o gr a p h y  d u e  t o  its  br o a d s e nsiti vit y  s p e ctr u m  s p a n ni n g  fr o m  3 3 0  t o 
9 0 0 n m. F urt h er m or e, t h e c a m er a n e e ds t o b e e q ui p p e d wit h a n u n c o at e d U V tr a ns mitti n g 
n o n- dist orti n g l e ns. A  s et of filt ers ( B + W) n e e ds t o b e m o u nt e d o n t h e l e ns t o filt er o ut t h e 
visi bl e a n d i nfr ar e d p arts of t h e s p e ctr u m. Fi n all y, t h e us e of a n arti fi ci al s o ur c e of U V li g ht, 
e. g. a  m er c ur y l a m p, fl as hli g ht, or L E D li g ht s p e ci all y a d a pt e d f or e mitti n g i n U V s p e ctr a,
is hi g hl y a d vis e d. N ot wit hst a n di n g t h e af or e m e nti o n e d t e c h n ol o gi c al r e q uir e m e nts, t h e U V
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i n di c ati v e of t h e q u alit y ( h e alt h st at us) of a n i n di vi d u al. We t est e d t his h y p ot h esis o n gr e e n-
- v ei n e d w hit e (Pi eris n a pi  ( Li n n a e us, 1 7 5 8), Pi eri d a e). A n al ysis of m or e t h a n 4 0 0 s p e ci m e ns
fr o m t h e P al a e ar cti c R e gi o n r e v e al e d t h at hi g h er U V r e fi e ct a n c e i nt e nsiti es ar e ass o ci at e d wit h
g e n er all y m or e h ostil e e n vir o n m e nts. F urt h er m or e, m al es a n d f e m al es diff er si g ni fi c a ntl y i n
t h e i nt e nsit y of U V r e fi e ct a n c e. T his c o ul d b e r el at e d t o e pi g a mi c b e h a vi or i n c ert ai n s p e ci es.
T h e c ol or ati o n of s o m e s p e ci es of b utt er fii es l o o ks v er y si mil ar i n visi bl e li g ht, b ut pr o v es 
t o b e v er y disti n ct i n U V s p e ctr a. U V p att er n c o ul d s er v e as r e pr o d u cti o n is ol ati o n m e c h a nis m 
( RI M) as w as s u g g est e d pr e vi o usl y i n t h e g e n us C oli as  F a bri ci us, 1 8 0 7 ( Pi eri d a e). T h es e 
str u ct ur es ar e fr e q u e ntl y hi g hl y p h yl o g e n eti c all y c o ns er v e d, b ot h i n i n s p e ci es a n d s u bs p e -
ci es. T h er ef or e, t h e y c o ul d a ct as a u xili ar y t a x o n o mi c c h ar a ct ers, a  p ossi bilit y of w hi c h w as 
t h e ai m i n o ur st u d y of t h e S o ut h A m eri c a n b utt er fi y Er y p h a nis z ol viz or a  ( H e wits o n, 1 8 7 7) 
( N y m p h ali d a e, o br. 2), s u bs p e ci es of w hi c h w er e pr e vi o usl y disti n g uis h e d o nl y b as e d o n s m all 
diff er e n c es i n m or p h ol o g y of t h e g e nit al or g a ns. Usi n g U V p h ot o gr a p h y, w e d e m o nstr at e d 
t h at t h e s h a p e a n d p ositi o n of U V str u ct ur es ar e disti n ct e n o u g h t o e n a bl e a r el ati v el y e as y 
diff er e nti ati o n of t h es e s u bs p e ci es.
A dr es a a ut or ů / A ut h ors’ a d dr ess es
C h arl es U ni v ersit y i n Pr a g u e, F a c ult y of S ci e n c e, D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d Hist o -
r y of S ci e n c e, Al b ert o v 6, C Z- 1 2 8 4 3 Pr a h a 2, C z e c h R e p u bli c;  
e- m ails: D a vi d. St ell a @ n at ur. c u ni. c z; p a v el. p e c h a c e k @ g m ail. c o m;
k ar el. kl eis n er @ n at ur. c u ni. c z
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Bl a ž e k, R. a n d St ell a, D. ( 2 0 2 0) P ol y p h e ni s m a n d ult r a vi ol et 
r e fi e ct a n c e i n A r as c h ni a l e v a n a  ( L e pi d o pt e r a: N y m p h ali-
d a e). A ct a r e r u m n at u r ali u m,  2 4, 1 – 5.

A ct a r er u m n at ur ali u m, 2 4: 1 – 5, 2 0 2 0 I S S N 2 3 3 6- 7 1 1 3 ( O nli n e), I S S N 1 8 0 1- 5 9 7 2 ( Pri nt)
1
Bl a ž e k, St ell a: P ol yf e nis m us a ultr a fi al o v á r e fl e kt a n c e kří d el Ar asc h ni a l e v a n a  (L e pi d o pter a: N y m p h ali d a e ) 1
P ol yf e nis m us a ult r a fi al o v á r e fl e kt a n c e k ří d el  
Ar as c h ni a l e v a n a  (L e pi d o pt e r a: N y m p h ali d a e ) 
P ol y p h e nis m a n d ult r a vi ol et r e fl e ct a n c e i n Ar as c h ni a l e v a n a  (L e pi d o pt e r a: N y m p h ali d a e )
R A D O MÍ R B L A Ž E K 1 , D A VI D S T E L L A2
1 H vi e z d osl a v o v a  1 0 7 0,  S K- 0 1 5  0 1  R aj e c;  e- m ail:  r a d o m. bl a z e k @ g m ail. c o m,  2 Přír o d o v ě d e c k á  f a k ult a,  U ni v er zit a  K arl o v a,  K at e dr a  fil o z o fi e  a  d ěji n  
přír o d ní c h v ě d, Vi ni č n á 7, C Z- 1 2 0 0 0 Pr a h a; e- m ail: d a vi d.st ell a @ n at ur. c u ni. c z 
P u bli k o v á n o o n-li n e 2. 4. 2 0 2 0
A bst r a ct : fiis st u d y pr es e nts a bri ef s u m m ar y of k n o wl e d g e of ultr a vi ol et ( U V) r e fl e ct a n c e i n b utt er fli es a n d m ot hs ( L e pi d o pt er a), f o c usi n g m ai nl y o n 
t h e distri b uti o n of t his p h e n o m e n o n i n v ari o us f or ms of t h e E ur o p e a n M a p B utt er fl y - Ar asc h ni a l e v a n a ( Li n n a e us, 1 7 5 8). F urt h er m or e, w e pr o vi d e 
a v ail a bl e i nf or m ati o n r e g ar di n g t h e r e pr o d u cti o n a n d h er e dit y of s o m e f or ms of b utt er fli es. fi e g e n us Ar asc h ni a w as n ot st u di e d f or U V r e fl e ct a n c e 
p h e n o m e n o n, t h er ef or e r e pr es e nt ati v e p att er ns w er e s el e ct e d fr o m 4 5 f or ms of A. l e v a n a  a n d p h ot o gr a p h e d u n d er U V li g ht wit h p e a k e missi o n at 3 6 5 
n m. C o m p aris o n of U V a n d visi bl e li g ht p h ot o gr a p hs r e v e al e d t h at w hit e c ol o ur h as wi n g p att er n t h e hi g h est l e v el of U V r e fl e ct a n c e. Mi d gr e y c ol o urs 
w er e f o u n d t o r el at e t o r ust y r e d a n d or a n g e c ol o urs. fi e l o w est r e fl e ct a n c e w as r e c or d e d i n v ari o us s h a d es of br o w n. Iri d es c e nt bri g ht p ur pl e p at c h es 
p oss ess a hi g h l e v el of U V r e fl e ct a n c e. fi e c o n fi g ur ati o n of U V p att er ns i n t h e st u di e d s p e ci es f or ms w as n ot c o nsist e nt. F or t h at r e as o n, w e c o n cl u d e 
t h at t h e i m p ort a n c e  of U V r e fl e ct a n c e i n A. l e v a n a i n its i nt er- a n d/ or i ntr as p e ci fi c tr aits r e m ai ns u n cl e ar. 
K e y w o r ds: Ar asc h ni a l e v a n a , U V r e fl e ct a n c e, r e pr o d u cti v e pr o c ess, L e pi d o pt er a, p h e n ot y pi c pl asti cit y
Ú V O D
M ot ýli js o u j e d n a z n ej b ar e v n ější c h ži v o čiš n ý c h s k u pi n 
n a z e mi. N a s v ý c h kří dl e c h dis p o n ují c el o u š k ál o u b ar e v 
a o dl es k ů p o z or o v at el n ý c h n ej e n v e vi dit el n é m s v ětl e ( d ál e 
VI S), al e i v ultr a fi al o v é č ásti s p e ktr a ( d ál e U V). B ar v a kří d el 
m ů ž e b ýt d á n a přít o m n ostí or g a ni c k ý c h pi g m e nt ů, z v el k é 
č ásti p atří cí c h d o s k u pi n m el a ni n ů, o m m o c hr o m ů, pt eri n ů, 
m é n ě č ast o fl a v o ni d ů, pří p a d n ě ji n ý c h b ar vi v. B ar e v n ost 
m ů ž e b ýt z p ůs o b e n a t é ž i nt erf er e n cí s v ětl a n a p o vr c h o v ý c h 
út v ar e c h d ut ý c h p ol o pr ůs vit n ý c h š u pi n e k n e b o i k o m bi n a cí 
pi g m e nt ů a i nt erf er e n c e ( O b e n b er g er 1 9 6 4, Wilts et al. 2 0 1 1). 
N ut n o d o d at, ž e pl o c h y o dr á ž ejí cí U V js o u n a kří dl e c h n ě k d y 
p atr n é z r ů z n é h o ú hl u s r ů z n o u i nt e n zit o u o dr a z u, c o ž s o u -
visí př e v á ž n ě s t v ar e m a p ol o h o u š u pi n e k n a kří dl e c h ( Wilts 
et al. 2 0 1 1, K e m p et R ut o ws ki 2 0 1 1). Výs k yt U V r e fl e kt a n cí 
b yl v mi n ul osti sl e d o v á n př e d e vší m u dr u h ů m ot ýl ů č el e dí 
Pi eri d a e, m é n ě u L y c a e ni d a e a ost at ní c h. 
Př est o ž e js o u f er o m o n y p o v a ž o v á n y z a n ej d ůl e žit ější sl o ž -
k u při p ář e ní, vi z u ál ní si g n ál y js o u u m ot ýl ů t é ž d ůl e žit ý m 
pr v k e m i ni ci a c e v z áj e m n é k o m u ni k a c e. I m af u k u ( 2 0 1 3) 
u v á dí, ž e n ej v ětší citli v ost m ot ýl ů k s v ět el n é m u z ář e ní l e ží 
v o bl asti 4 4 0 – 4 6 0 n m. Br u nt o n et al. ( 1 9 9 5) k o nst at ují, ž e 
d e n ní m ot ýli v ní m ají v c el é m b ar e v n é m s p e ktr u a j eji c h 
s c h o p n ost r o zliš o v at p o h y b ují cí s e o bj e kt z á visí ví c e n a 
k o ntr ast u b ar e v n e ž n a j eji c h i nt e n zit ě. N a dr u h é str a n ě js o u 
s c h o p ni v ní m at i s v ětl o v U V č ásti s p e ktr a d o p a d ají cí h o n a 
z e ms k ý p o vr c h. B ar e v n é vi d ě ní h m y z u j e z ajišt ě n o přít o m -
n ostí n ej m é n ě tří r ů z n ý c h o psi n ů citli v ý c h n a r ů z n é vl n o v é 
d él k y, kt er é u m o ž ň ují v ní m at s v ětl o u ž o d 3 0 0 n m, t ot o j e 
vš a k v el mi č ast o dr u h o v ě s p e ci fi c k é ( St a v e n g a et Ari k a w a 
2 0 0 6). B ar e v n é vi d ě ní n ě k d y s o u visí t é ž s  e k ol o gi c k ý mi 
p o d mí n k a mi pr ostř e dí n e b o i s p o ž a d a v k e m i nt er- a/ n e b o 
i ntr as p e ci fi c k ý c h k o m u ni k a č ní c h pr ostř e d k ů ( L e b h ar dt et 
D es pl a n 2 0 1 7).
Ví c er é pr á c e s e z a b ý v ají přít o m n ostí, v ý z n a m e m a z m ě -
n o u U V r e fl e kt a n č ní c h o br a z c ů n a t ěl e ži v o či c h ů. O t ě c ht o 
v z or e c h ( p att er n e c h) s e př e d p o kl á d al o, ž e m o h o u n a pří kl a d 
u d e n ní c h m ot ýl ů sl o u žit k  př e d á ní i nf or m a c e o c el k o v é 
f y zi c k é k o n di ci ( Pe c h á č e k et al. 2 0 1 4). Při v ý b ěr u v h o d n ý c h 
j e di n c ů pr o p ář e ní j e d ůl e žit é, a b y s a mi c e z r ů z n ý c h d ů v o d ů 
b yl y s c h o p n y ur čit k v alit u s a m c ů j ešt ě př e d p ář e ní m. D ů -
l e žit ý mi f a kt or y ús p ěš n osti p ář e ní js o u st áří ( m e c h a ni c k é 
p oš k o z e ní) a k o n di c e s a m c e ( m n o žst ví ej a k ul át u a v n ě m 
o bs a ž e n ý c h v ý ži v n ý c h l át e k d ůl e žit ý c h pr o v ý v oj v ají č e k). 
S tí m p o c h o pit el n ě t a kt é ž s o u visí i př e d p o kl á d a n á d él k a 
k o p ul a c e a tí m p á d e m tř e b a i z v ýš e ní ri zi k a m o ž n é pr e d a c e 
( P e c h á č e k 2 0 1 0). U V r e fl e kt a n č ní o br a z c e, j a k o žt o d ůl e žit é 
s e k u n d ár ní p o hl a v ní z n a k y m o h o u b ýt o vli v n ě n y i r ů z n ý mi 
z e m ě pis n ě- přír o d ní mi p o d mí n k a mi, j a k o n a př. z e m ě pis n á 
šíř k a i d él k a, n a d m ořs k á v ýš k a, pr ů m ěr n á r o č ní t e pl ot a, 
m n o žst ví d ešť o v ý c h sr á ž e k n e b o pr o d u kti vit a pr ostř e dí. 
Tyt o v n ější p o d mí n k y m ě ní n ej e n úr o v e ň U V r e fl e kt a n c e, 
n a př. u dr u h u C oli as e ur yt h e m e  B ois d u v al, 1 8 5 2, vi z K e m p 
et R ut o ws ki ( 2 0 0 7), al e i t v ar r e fl e kt a n č ní c h pl oš e k, n a př. 
u dr u h u G o n e pt er y x r h a m ni  ( Li n n a e us, 1 7 5 8), vi z P e c h á-
č e k ( 2 0 1 3). Dr u h á st u di e p o u k a z uj e n a k or el a ci ví c er ý c h 
p ar a m etr ů, při č e m ž v ýsl e d k y n ě kt er ý c h vli v ů js o u p o d o b -
n é, n e-li t ot o ž n é. U V r e fl e kt a n c e u m ot ýl ů hr aj e r oli n ej e n 
při v nitr o dr u h o v é i nt er a k ci ( O b ar a et M aj er us 2 0 0 0), al e 
m á t a k é c el o u ř a d u m e zi dr u h o v ý c h i nt er a k cí ( Br u nt o n et 
M aj er us 1 9 9 5) a v n e p osl e d ní ř a d ě m ů ž e t e nt o j e v p osl o u žit 
t a kt é ž k d et er mi n a ci dr u h ů ( Pe c h á č e k et al. 2 0 1 2). P ot ěš ují cí 
j e t é ž zjišt ě ní, ž e v ýsl e d k y st u dií n ejs o u p ost a v e n y j e n n a 
p o z or o v á ní e x e m pl ář ů z přír o d y, al e js o u sl e d o v á n y i n a e x -
Bl a ž e k, St ell a: P ol yf e nis m us a ultr a fi al o v á r e fl e kt a n c e kří d el Ar as c h ni a l e v a n a ( L e pi d o pt er a: N y m p h ali d a e) 
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p eri m e nt ál ní b á zi. N a pří kl a d pří d a v e k fl a v o n oi d ů k l ar v ál ní 
p otr a v ě P ol y o m m at us ic ar us  ( R ott e m b ur g, 1 7 7 5) z v yš uj e 
a bs or p ci U V s v ětl a, čí m ž z ás a d n ě m ě ní v z or y n a kří dl e c h 
m ot ýl ů ( K n utt el et Fi e dl er 2 0 0 1).
N aší m cíl e m n e b yl o e x a kt n ě z m ěřit U V pl oš k y u vš e c h 
f or e m dr u h u A. l e v a n a , al e př e d p o kl á d áli js m e, ž e b y c h o m 
t o ut o pr a cí m o hli přis p ět k o bj as n ě ní j e v u u dr u h u, u kt er é-
h o d os u d n e b yl st u d o v á n, a p o c h o pit h o v širší m o b e c n é m 
e k ol o gi c k é m k o nt e xt u. 
U V R E F L E K T A N C E U A R A S C H NI A L E V A N A
Ar asc h ni a l e v a n a ( Li n n a e us, 1 7 5 8) - b a b o č k a síť k o v a n á  j e 
d e n ní m ot ýl, v y z n a č ují cí s e v ýr a z n o u s e z ó n ní d v ojt v ár n ostí 
( p ol yf e ni z m e m) – j ar ní r e z a v ě č er v e n á f or m a l e v a n a ( Li n n a-
e us, 1 7 5 8) a č er n o- bíl á l et ní f or m a pr ors a ( Li n n a e us, 1 7 5 8). 
Při v h o d n ý c h kli m ati c k ý c h p o d mí n k á c h s e v přír o d ě v ys k y -
t uj e i tř etí g e n er a c e – f or m a p ori m a ( O c hs e n h ei m er, 1 8 0 7), 
kt er á n es e z n a k y kr es b y o b o u př e d c h á z ejí cí c h g e n er a cí. 
Př e c h o d n é f or m y s e z n a k y dr u h é i tř etí g e n er a c e s e v ys k yt ují 
příl e žit ost n ě. Z m ě n o u v n ější c h p o d mí n e k (t e pl ot ní š o k y, 
z m ě n a f ot o p eri o d y, e n d o kri n ní z ás a h y) l z e e x p eri m e nt ál n ě 
v y v ol at v z ni k c el é ř a d y f or e m, j e ž js o u t ot o ž n é s f or m a mi, 
kt er é l z e n al é zt v e v ol n é přír o d ě ( Wi n di g et L a m m ar 1 9 9 9, 
M or e h o us e et al. 2 0 1 3). Kr es b y js o u t v oř e n y pi g m e nt y o m -
m o c hr o m ů n a z á kl a d ě k o m bi n a cí v g e n o m u ul o ž e n ý c h 
i nf or m a cí. T o m ů ž e přis p ět k  v ýs k yt u n o v ý c h v z or ů, pr o 
j eji c h ž v z ni k d o p os u d n e n ast al y v h o d n é p o d mí n k y ( P o v ol n ý 
1 9 9 6, Bl a ž e k 2 0 1 6). Ot a ki et Ya m a m ot o ( 2 0 0 4) u v á d ějí, ž e 
z m ě n a b ar e v a v z or ů n a kří dl e c h m ot ýl ů m ů ž e b ýt z p ůs o b e n a 
ř a d o u pr o m ě n n ý c h, t o z n a m e n á, n ej e n t e pl ot ní mi š o k y, al e 
i p ůs o b e ní m i o nt ů t ě ž k ý c h k o v ů, n a pří kl a d w olfr a m u a m o-
l y b d e n u, vi z t é ž Z a ć wili c h o ws ki ( 1 9 3 6) a D ą br o ws ki ( 1 9 6 6). 
M e c h a nis m us v ž d y pr o bí h á n a b á zi r e a k cí pr ot ei n-t yr osi n 
f osf at á z y a j e s p ol e č n ý pr o vš e c h n y dr u h y.
Bl a ž e k ( 2 0 1 6) s u m ari z o v al i nf or m a c e o f or m á c h A. le v a n a , 
p atří cí c h z b ar v e ní m k vš e o b e c n ě v el mi v ari a bil ní m dr u h ů m. 
S e z n a m d os u d z n á m ý c h f or e m t o h ot o dr u h u d o pl nil n a 
z á kl a d ě e x p eri m e nt ál ní či n n osti n a c el k o v ý p o č et 4 5 ( o br. 
vi z Bl a ž e k 2 0 1 6, str. 6 0). V t o mt o přís p ě v k u js m e v s o u vis -
l osti s m n o žst ví m o dliš n ě z b ar v e n ý c h f or e m st u d o v ali, z d a 
e xist ují n ěj a k é s p ol e č n é z n a k y U V r e fl e kt a n č ní c h o br a z c ů 
u r ů z n ý c h f or e m u v e d e n é h o dr u h u. D al o s e př e d p o kl á d at, 
ž e úr o v e ň U V r e fl e kt a n c e u s v ětl ejší f. l e v a n a j e v yšší n e ž 
u t m a vší f. pr ors a . 
Z m ě n y kr es e b (tj. f e n ot y p o v ý pr oj e v) e x e m pl ář ů (r o di č ů) 
o vli v n ě n é p o d mí n k a mi j eji c h v ý v oj e v e st á di u h o us e n e k 
n e b o k u k el js o u d o ur čit é mír y a v ur čit é m p o m ěr u ( d o  
1 0 %) d ě d ě n y v n ásl e d ují cí j e d n é a ž d v o u g e n er a cí c h p ot o m -
k ů žijí cí c h z a o b v y kl ý c h ( n or m ál ní c h) p o d mí n e k ( Pr o c h n o w 
1 9 2 7, v a n‘t H of et al. 2 0 1 1). Pr o c h n o w p o pis uj e p o k us y 
s dr u h y Agl ais urtic ae  (Li n n ae us , 1 7 5 8), vi z St a n df uss ( 1 8 9 8), 
Arcti a c aj a  ( Li n n a e us, 1 7 5 8), vi z Fis c h er ( 1 9 0 1 ) a A br a x as 
gr oss ul ari at a  ( Li n n a e us, 1 7 5 8), vi z S c hr ö d er ( 1 9 0 3). Pr o 
př e dl o ž e n o u st u dii j e n y ní d ůl e žit á s k ut e č n ost, ž e b ar e v n é 
f or m y s e m o h o u p ářit a p os k yt ují ži v ot as c h o p n é p ot o mst v o.
M E T O D Y 
Pr o s ní m k o v á ní v U V A o bl asti o d 3 1 5 d o 4 0 0 n m b yl v n a -
š e m pří p a d ě p o u žit z dr oj os v ětl e ní U V P M R L- 5 8 m ulti pl e-
- R a y- L a m p s rt uť o v o u z áři v k o u 8 W F 8 T 5 e mit ují cí z ář e ní 
s vl n o v o u d él k o u λ- m a x = 3 6 5 n m s ú hl e m n as ví c e ní 4 5°. U V 
o br a z b yl s ní m á n f ot o a p ar át e m F uji Fil m I S Pr o s e n ziti v ní m 
v o bl asti o d 3 3 0 – 9 0 0 n m s f ot o gr a fi c k ý m o bj e kti v e m Heli os 4 4 
5 8/ 2, č er n ý m filtr e m B + W 4 0 3 z a m e z ují cí vst u p u VI S 4 0 0 – 7 0 0 
n m a filtr e m B + W B G 3 8, j e n ž o d filtr uj e z ář e ní n a d 7 0 0 n m. 
D él k a e x p o zi c e s cl o n o u f 2 2 b yl a 1 5 s ( St ell a et al. 2 0 1 8).
Pr o s ní m k o v á ní b yli z c el é š k ál y p o ps a n ý c h f or e m v y br á ni 
přísl uš ní ci o b o u p o hl a ví b e z o hl e d u n a j eji c h d alší r o zliš e ní, 
t o z n a m e n á j e n č ást d ost u p n ý c h e x e m pl ář ů s v ýr a z n ě r o z-
díl n o u kr es b o u. O br a z y os mi j e di n c ů n as ní m a n ý c h p o d U V 
s v ětl e m b yl y vi z u ál n ě p or o v n á n y s f ot o gr a fi e mi p oří z e n ý mi 
při VI S ( o br. 1). St a n d ar di z o v a n á U V f ot o gr a fi e p os k ytl a 
m o ž n ost j e di n c e p os u z o v at dl e zj e d n o d uš e n é m et o di k y, vi z 
St ell a et al. ( 2 0 1 8).
V Ý S L E D K Y A DI S K U S E
V z hl e d e m k t o m u, ž e t e nt o dr u h m ot ýl a n e b yl dl e n aši c h 
i nf or m a cí f ot o gr af o v á n v  U V s v ětl e, j e d n á s e o u ni k át ní 
d at a. P o v y h o d n o c e ní s ní m k ů js m e d os p ěli k  z á v ěr u, ž e 
n aš e v ýsl e d k y js o u v  s o ul a d u s f u n d a m e nt ál ní m yšl e n k o u 
o v ětší o dr a zi v osti s v ětl ý c h b ar e v n a kří dl e c h r ů z n ý c h f o -
r e m m ot ýl ů. U n á mi st u d o v a n ý c h e x e m pl ář ů m ěl a v U V 
s v ětl e n ej v ětší o dr a zi v ost pi g m e nt o v á b ar v a bíl á, kt er á i 
u ji n ý c h dr u h ů bíl ý c h b ar vi v, mí v á v ys o k o u úr o v e ň r e fl e k -
t a n c e i v U V o bl asti ( Wilts et al. 2 0 1 1). Š e d ě s e z o br a z ují 
b ar v y r e z a v ě č er v e n é a or a n ž o v é, c o ž j e m o ž n é p o v a ž o v at 
z a z vl ášt n ost, n e b oť l e ží o d U V n a o p a č n é str a n ě s p e ktr a. 
T o j e zř ej m ě d á n o c h ar a kt eristi k a mi j eji c h r e mis ní c h kři v e k 
a t a k é mír n ě z v ýš e n o u s c h o p n ostí p o u žit é h o f ot o a p ar át u 
z a c h ytit č er v e n o u b ar v u v U V o bl asti d o 4 0 0 n m ( vi z St e -
v e ns et al. 2 0 0 7). N ej m e nší r e fl e kt a n c e b yl a z a z n a m e n á n a 
u o dstí n ů b ar v y h n ě d é a č er n é. Vš e c h n y u v e d e n é b ar e v n é 
o dstí n y v ys k yt ují cí s e n a vr c h ní i s p o d ní str a n ě kří d el vš e c h 
f or e m a v zt a h y m e zi ni mi v e VI S a U V js o u s h o d n é. S v ětl é 
š u pi n k y s iri dis c e n č ní m n a fi al o v ěl ý m o dstí n e m n a s p o d -
ní str a n ě kří d el, n ejl é p e p o z or o v at el n é u f or e m f. l e v a n a, 
f. r u bi gil at of asci at a a f. e x p a n d a,  s e j e ví v U V s v ětl e j a k o bíl é. 
Př e d c h o zí st u di e p ot vr dil y, ž e v ari a bilit a pr ostř e dí m ě ní 
úr o v e ň a t v ar U V r e fl e kt a n c e kří d el n ě kt er ý c h m ot ýl ů 
( M e y er- R o c h o w 1 9 9 1, P e c h á č e k et al. 2 0 1 4, St ell a et al. 
2 0 1 8). U r ů z n ý c h f or e m dr u h u A. l e v a n a , v z ni kl ý c h pr á v ě 
z m ě n o u e k ol o gi c k ý c h p o d mí n e k v  o nt o g e n e zi,  t o m u t a k 
e vi d e nt n ě n e ní. N a z á kl a d ě p or o v n á ní ví c e f or e m A. l e v a n a 
(t é ž u z á kl a d ní c h f or e m pr ors a a  l e v a n a) v e VI S a U V l z e 
k o nst at o v at, ž e přís p ě v e k U V r e fl e kt a n c e k r e mis ní m kři v -
k á m pr o c el o u š k ál u pi g m e nt ů j e mi ni m ál ní a při b o h at osti 
v z or ů n a kří dl e c h v e VI S j e c el k e m z a n e d b at el n ý. Z t o h o 
d ů v o d u z ůst á v á s p or n é, z d a j e t at o k o n fi g ur a c e U V r e fl e k -
t a n c e v ý z n a m n ý m pr v k e m i nt er- a/ n e b o i ntr as p e ci fi c k ý m 
v e k ol o gii t o h ot o dr u h u. Dis k ut a bil ní z atí m u t o h ot o dr u h u 
t a k é z ůst á v á, j a k o u m ají t a k vi z u ál n ě ( U V i VI S p att er n) 
r o z díl n é f or m y r e pr o d u k č ní ús p ěš n ost. 
A ct a r er u m n at ur ali u m, 2 4: 1 – 5, 2 0 2 0 I S S N 2 3 3 6- 7 1 1 3 ( O nli n e), I S S N 1 8 0 1- 5 9 7 2 ( Pri nt)
3
J e t a k é m o ž n é, ž e U V v z or ů m j e při pis o v á n v ětší v ý z n a m, 
n e ž v e s k ut e č n osti m ají. P o dl e n ě kt er ý c h a ut or ů ( Sil b er gli e d 
1 9 7 9, R ut o ws ki et al. 2 0 0 7) z ůst á v á st ál e n ej as n é, z d a b ě h e m 
p o m ěr n ě kr át k é d o b y a z r ů z n ý c h ú hl ů m o h o u b ýt t yt o n e -
p atr n é z m ě n y v eli k osti, t v ar u a úr o v n ě r e fl e kt a n c e o br a z c ů 
v y h o d n o c e n y, a hl a v n ě, z d a js o u j eji c h v y p o ví d a cí i nf or m a c e 
při r o z h o d o v á ní s e pr o p ář e ní d ost at e č n é.
U č el e di N y m p h ali d a e j e e v ol u c e kří dl a n ej č ast ěji s p oj o -
v á n a s  mír o u a ef e kti vit o u pr e d a c e. Z t o h ot o p o hl e d u ef e kt 
U V r e fl e kt a n c e u st u d o v a n é h o dr u h u z atí m z ůst á v á n ej as n ý. 
Č er n o- bíl á kr es b a l et ní c h f or e m pr ors a  j e o d v o z e n ý st a v, 
a t a k j e m o ž n é, ž e z  p o hl e d u e k ol o gi e dr u h u v e v zt a h u k U V 
r e fl e kt a n ci s e u j ar ní f or m y l e v a n a j e d n á o a p os e m ati c k ý 
v z or, k v ůli n ě m u ž j e t at o č er v e n á f or m a m é n ě l o v e n a. C el á 
ř a d a č er v e n ý c h přísl uš ní k ů č el e di N y m p h ali d a e j e n e p o ži -
v at el n á. U pt á k ů ( n a př. P ar us m aj or Li n n a e us, 1 7 5 8) b yl a 
p o z or o v á n a s ní ž e n á pr e d a c e v ů či e x e m pl ář ů m f. l e v a n a 
o pr oti f. pr ors a (J oiris et al. 2 0 1 0). K t o m u m o h o u přis pí v at 
i U V r e fl e kt a n c e bl e d ě fi al o v ý c h š u pi n e k n a s p o d ní str a n ě 
př e d ní c h i z a d ní c h kří d el f. l e v a n a, kt er é u f. pr ors a t é m ěř 
ú pl n ě c h y bí. N a pr oti t o m u č er n á b ar v a f. pr ors a  j e p o v a ž o-
v á n a z a ú či n n é kr y pti c k é z b ar v e ní, a t a k t o m u m ů ž e b ýt i 
v  pří p a d ě U V r e fl e kt a n c e t ét o f or m y ( Fri c et al. 2 0 0 4).
U p ol yf e ni z m u j e j ešt ě n ut n é z mí nit t é ž g e n eti c k é p o z a dí. 
S e z ó n ní d v ojt v ár n ost v z ni kl a v r o d u Ar asc h ni a  j e n j e d n o u, 
a t o n a  b á zi c el é h o r o d u a  n e z á visl e n a  v ýs k yt u d v ojt v ár n osti 
v  s est ers k é v ět vi  S y m bre nt hi a- M y n es  ( Wi n di g et L a m m ar 
1 9 9 9). U k á z al o s e, ž e f yl o g e n eti c k y pri miti v n ější m st a v e m 
b yl o  z b ar v e ní č er v e n é, vi z t é ž Fri c et K o n vi č k a ( 2 0 0 4), Fri c 
et al. ( 2 0 0 4). 
P o z or u h o d n ý m j e v e m z ůst á v á, ž e pl e zi o m orf ní m z n a k e m 
r e gr es ní c h f or e m n ě kt er ý c h dr u h ů č el e di N y m p h ali d a e j e 
z b ar v e ní h n ě d é t y p u f. ter mi n ali a ( Bl a ž e k 2 0 1 2).
Z Á V Ě R
Tat o pr á c e j a k o pr v ní př e d kl á d á a s o u č as n ě p o pis uj e u ni -
k át ní o br a z o v o u d o k u m e nt a ci  v  p o d o b ě s ní m k ů U V r e fl e k -
t a n c e r ů z n ý c h f or e m A. l e v a n a . L z e ří ci, ž e b yl a p o z or o v á n a 
ur čit á pr a vi dl a u U V r e fl e kt a n c e kří d el. S v ětl ejší kří dl a ( VI S) 
m ají v yšší U V r e fl e kt a n ci n e žli t m a vší ví c e pi g m e nt o v a n á 
kří dl a, kt er á s píš e U V p o hl c ují. P o k u d A. l e v a n a  i ni ci uj e 
i ntr as p e ci fi c k o u k o m u ni k a ci n a z á kl a d ě vi z u ál ní c h vj e m ů, 
U V r e fl e kt a n c e j e pr a v d ě p o d o b n ě j e n d o pl ň k o v o u, zř ej m ě 
n e v ž d y přít o m n o u f u n k č ní i nf or m a cí. U V r e fl e kt a n c e j e 
p a k m o ž n á p o u z e f y zi k ál ní m d eri v át e m str u kt ur y p o vr c h u 
kří dl a b e z hl u bší c h i nt er- a/ n e b o i ntr as p e ci fi c k ý c h e k ol o gi c -
O br. 1. F or m y Ar asc h ni a l e v a n a  v e vi dit el n é m a U V s v ětl e 3 6 5 n m. F ot o: St ell a, Kši ň a n, Bl a ž e k
Fi g. 2. F or ms Ar asc h ni a l e v a n a  i n VI S a n d U V li g ht 3 6 5 n m. 
1. f. l e v a n a, 2. f. pr ors a , 3. f. re d uct a, 4. f. ter mi n ali a, 5. f. r u bi gil at of asci at a, 6. f. r u bi gil at o g er ar di ni, 7. f. g er ar di ni , 8. f. e x p a n d a . P h ot o: St ell a, Kši ň a n, Bl a ž e k 
Bl a ž e k, St ell a: P ol yf e nis m us a ultr a fi al o v á r e fl e kt a n c e kří d el Ar as c h ni a l e v a n a ( L e pi d o pt er a: N y m p h ali d a e) 
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s p o z n at k y p u bli k o v a n ý mi v lit er at uř e a t yt o i nf or m a c e 
n a m ěř e n é e x a kt ní mi m et o d a mi m ají p o u z e i nf or m ati v ní 
c h ar a kt er. Pl n o u pl at n ost i nf or m a cí o z a p oj e ní s e f or e m d o 
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P e c h á č e k, P., St ell a, D. a n d Kl ei s n e r, K. ( 2 01 9) a  M o r p h o -
m et ri c A n al y si s of E n vi r o n m e nt al D e p e n d e n c e s B et w e e n 
Ult r a vi ol et P at c h e s a n d Wi n g V e n ati o n P att e r n s i n G o -
n e pt e r y x  B utt e r fii e s ( L e pi d o pt e r a, Pi e ri d a e). E v ol uti o n a r y 
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D e cl a r ati o n of p u bli c ati o n c o- a ut h o rs hi p  
T his is t o c o nfir m t h at P h D c a n di d at e D a vi d St ell a si g nifi c a ntl y c o ntri b ut e d t o t h e f oll o wi n g 
p u bli c ati o n:  P e c h á č e k, P., St ell a, D. a n d Kl eis n er, K. ( 2 0 1 8) A M or p h o m etri c A n al ysis of E n vir o n m e nt al 
D e p e n d e n c es B et w e e n Ultr a vi ol et P at c h es a n d Wi n g V e n ati o n P att er ns i n G o n e pt er y x  B utt erfli es ( L e-
pi d o pt er a, Pi eri d a e) . E c ol o gi c al E nt o m ol o g y, U n d er R e vi e w . 
H e a c q uir e d t h e d at a a n d w or k e d o n t h e m a n us cri pt r e visi o n.  
T h e c o -a ut h ors a gr e e wit h s u b mitti n g t his p u bli c ati o n as p art of his P h D.  
D o c. M g r. K a r el Kl ei s n e r P h D  
D e p art m e nt of P hil os o p h y a n d Hi st or y of S ci e n c e, F a c ult y of S ci e n c e, C h arl es U ni v er sit y  
1 2 3
E v ol uti o n ar y E c ol o g y
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A m or p h o m etric a n al ysis of e n vir o n m e nt al
d e p e n d e nc es b et w e e n ultr a vi ol et p atc h es
a n d wi n g v e n ati o n p att er ns i n G o n e pt er y x
b utt erfli es ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e)
P a v el P e c h á č e k, D a vi d St ell a & K a r el
Kl eis n e r
1 2 3
Y o ur arti cl e i s pr ot e ct e d b y c o p yri g ht a n d
all ri g ht s ar e h el d e x cl u si v el y b y S pri n g er
N at ur e S wit z erl a n d A G. T hi s e- off pri nt i s
f or p er s o n al u s e o nl y a n d s h all n ot b e s elf-
ar c hi v e d i n el e ctr o ni c r e p o sit ori e s. If y o u wi s h
t o s elf- ar c hi v e y o ur arti cl e, pl e a s e u s e t h e
a c c e pt e d m a n u s cri pt v er si o n f or p o sti n g o n
y o ur o w n w e b sit e. Y o u m a y f urt h er d e p o sit
t h e a c c e pt e d m a n u s cri pt v er si o n i n a n y
r e p o sit or y, pr o vi d e d it i s o nl y m a d e p u bli cl y
a v ail a bl e 1 2 m o nt h s aft er offi ci al p u bli c ati o n
or l at er a n d pr o vi d e d a c k n o wl e d g e m e nt i s
gi v e n t o t h e ori gi n al s o ur c e of p u bli c ati o n
a n d a li n k i s i n s ert e d t o t h e p u bli s h e d arti cl e
o n S pri n g er' s w e b sit e. T h e li n k m u st b e
a c c o m p a ni e d b y t h e f oll o wi n g t e xt: " T h e fi n al
p u bli c ati o n i s a v ail a bl e at li n k. s pri n g er. c o m ”.
V ol.:( 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9)
E v ol uti o n ar y E c ol o g y
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O RI GI N A L P A P E R
A m or p h o m etri c a n al y sis of  e nvir o n m e nt al d e p e n d e n c es 
b et w e e n  ultr a vi ol et p at c h es a n d  wi n g v e n ati o n p att er ns 
i n G o n e pt er y x  b utt erfli es ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e)
P a v el  P e c h á č e k 1   · D a vi d  St ell a1  · Kar el  K l ei s n er1
R e c ei v e d: 2 8 S e pt e m b er 2 0 1 8 / A c c e pt e d: 9 J a n u ar y 2 0 1 9 
© S pri n g er N at ur e S wit z erl a n d A G 2 0 1 9
A b str a ct
It h as b e e n s u g g est e d t h at str u ct ur al ultr a vi ol et ( U V) p at c h es o n t h e wi n gs of b utt er fli es 
pl a y a r ol e i n s e x u al s el e cti o n. U V p at c h es m a y b e c o n diti o n- d e p e n d e nt si g n als of m at e 
q u alit y. I n t h e c urr e nt st u d y, w e i n v esti g at e d ass o ci ati o ns b et w e e n t h e m or p h ol o gi c al pr o p -
erti es of t w o m al e wi n g p att er ns ( o n e si g n alli n g a n d o n e n o n-si g n alli n g tr ait) a n d b et w e e n 
t h es e p att er ns a n d v ari o us e n vir o n m e nt al v ari a bl es i n s e v e n s p e ci es of t h e g e n us G o n e pt-
er y x  (G. r h a m ni , G. n e p al e nsis , G. m a xi m a , G. a mi nt h a , G. as p asi a , G. ni p h o ni c a  a n d G. 
cl e o p atr a ). We c oll e ct e d U V p h ot o gr a p hs of a t ot al of 3 2 0 m al e s p e ci m e ns a n d a n al ys e d 
t h e m usi n g g e o m etri c m or p h o m etri cs. O ur r es ults s h o w t h at t h e s h a p e of U V p at c h es ( a 
si g n alli n g tr ait) is m or e as y m m etri c t h a n t h e wi n g v e n ati o n ( a n o n-si g n alli n g tr ait). I n b ot h 
e x a mi n e d tr aits, h o w e v er, r el ati o ns hi p b et w e e n t h e e n vir o n m e nt a n d fl u ct u ati n g as y m m etr y 
is si g ni fi c a nt o nl y i n a mi n orit y of s p e ci es. O ur r es ults t h us d o n ot s u p p ort t h e h y p ot h esis 
t h at fl u ct u ati n g as y m m etr y is a r eli a bl e i n di c at or of a n i n di vi d u al’s q u alit y, i n ot h er w or ds, 
t h at  U V  p at c h es  ar e  c o n diti o n- d e p e n d e nt  tr ait.  E x a mi n ati o n  of  c orr el ati o ns  b et w e e n  t h e  
t w o i n v esti g at e d s h a p es a n d t h e e n vir o n m e nt yi el d e d si mil ar r es ults, a n d w hil e t h e s h a p e of 
U V p att er ns t e n d e d t o b e m or e str o n gl y ass o ci at e d wit h t h e e n vir o n m e nt t h a n t h e v e n ati o n 
p att er ns, t h e c orr el ati o n r e a c h e d a l e v el of si g ni fi c a n c e o nl y i n a mi n orit y of c as es. D u e t o 
t h e a m bi g uit y of o ur fi n di n gs, w e c a n n ot c orr o b or at e t h e h y p ot h esis t h at U V p at c h es a ct 
as bi ol o gi c al si g n als of m al e q u alit y i n G o n e pt er y x  b utt er fli es, w hi c h is t h e c as e i n v ari-
o us ot h er r el at e d b utt er fl y s p e ci es. Fi n all y, w e f o u n d t h at U V p at c h es dis cri mi n at e a m o n g 
v ari o us G o n e pt er y x  s p e ci es b ett er t h a n t h e v e n ati o n p att er ns d o, w hi c h i n di c at es t h at U V 
p at c h es pl a y a r ol e i n s p e ci es r e c o g niti o n. It als o s u g g ests t h at U V p att er ns c o ul d b e a us e -
f ul t a x o n o mi c tr ait.
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I ntr o d u cti o n
B utt er fli es ar e a m o n g t h e m ost c ol o urf ul a ni m al t a x a, w hi c h is als o w h y t h e y ar e t h e s u b -
j e ct of m a n y st u di es o n a ni m al c ol o ur ati o n ( P o ult o n 1 8 9 0 ; S h a w k e y et  al. 2 0 0 9 ; Hi y a m a 
et  al. 2 0 1 2 ; D alr y m pl e et  al. 2 0 1 5 ). B utt er fli es oft e n dis pl a y c o ns pi c u o us s e x u al di c hr o-
m atis m ( E g u c hi a n d M e y er- R o c h o w 1 9 8 3 ; All e n et  al. 2 0 1 1 ; Oli v er a n d M o nt eir o 2 0 1 1 ) 
n oti c e a bl e es p e ci all y i n t h e ultr a vi ol et ( U V) p art of t h e el e ctr o m a g n eti c s p e ctr u m. S e nsiti v -
it y t o U V li g ht is wi d es pr e a d a m o n g v ari o us v ert e br at e a n d i n v ert e br at e t a x a ( Sil b er gli e d 
1 9 7 9 ; T o v é e 1 9 9 5 ; L os e y et  al. 1 9 9 9 ; Bris c o e a n d C hitt k a 2 0 0 1 ; H u nt et  al. 2 0 0 1 ; Os o-
ri o a n d V or o b y e v 2 0 0 8 ; Fl eis h m a n et  al. 2 0 1 1 ; P ai nti n g et  al. 2 0 1 6 ) a n d b utt er fli es ar e n o 
e x c e pti o n ( B er n ar d a n d R e mi n gt o n 1 9 9 1 ; St a v e n g a a n d Ari k a w a 2 0 0 6 ; B y b e e et  al. 2 0 1 2 ; 
C h e n et  al. 2 0 1 6 ). U V si g n als ar e i n v ol v e d i n b ot h i ntr a- a n d i nt ers e x u al c o m m u ni c ati o n 
( K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 1 1 ) a n d oft e n pl a y a cr u ci al r ol e i n i d e ntif yi n g a p ot e nti al m at e of 
t h e s a m e s p e ci es ( Sil b er gli e d a n d T a yl or 1 9 7 3 ; O b ar a et  al. 2 0 1 0 ). I n s o m e i nst a n c es, U V 
p att er ns als o h a v e a pr ot e cti v e or mi m eti c f u n cti o n ( R e mi n gt o n 1 9 7 3 ; Ol ofss o n et  al. 2 0 1 0 ; 
Z a pl et al o v á et  al. 2 0 1 6 ).
It h as b e e n s u g g est e d f or s e v er al s p e ci es of t h e g e n us Pi eris  ( T u o m a al a et  al. 2 0 1 2 ) t h at 
ultr a vi ol et p at c h es ar e f u n cti o n as i n di c at ors of m at e q u alit y. Wi n g s c al es of t h es e b utt er -
fli es c o nt ai n s p e ci al pi g m e nts, us u all y fr o m t h e pt eri n f a mil y, w hi c h ar e r es p o nsi bl e f or t h e 
s c att eri n g of li g ht a n d s el e cti v e a bs or pti o n of s p e ci fi c w a v el e n gt hs ( M or e h o us e et  al. 2 0 0 7 ; 
Wij n e n et  al. 2 0 0 7 ). Pt eri ns ar e ri c h i n nitr o g e n. As s u c h, t h e y ar e s e nsiti v e t o t h e a v ail-
a bilit y  of  nitr o g e n  i n  t h e  e n vir o n m e nt  a n d  c o ns e q u e ntl y  i n di c at e  t h e  i n di vi d u al’s  a bilit y  
t o a c q uir e nitr o g e n-ri c h n utriti o n d uri n g its l ar v al st a g e ( M or e h o us e a n d R ut o ws ki 2 0 1 0 ). 
A n alt er n ati v e w a y of pr o d u ci n g c ol o ur is b y o pti c all y a cti v e n a n ostr u ct ur es o n t h e wi n g 
s urf a c e w hi c h r e fl e ct t h e li g ht of p arti c ul ar w a v el e n gt hs ( St a v e n g a et  al. 2 0 0 6 ; K e m p et  al. 
2 0 1 2 ). T his f or m of c ol o ur pr o d u cti o n, w hi c h oft e n r es ults i n iri d es c e nt a n d hi g hl y li mit e d-
vi e w U V r e fl e cti o n, is f o u n d i n m e m b ers of t h e C oli a di n a e s u bf a mil y ( G hir a d ell a et  al. 
1 9 7 2 ; R ut o ws ki et  al. 2 0 0 7 ; Piri h et  al. 2 0 1 1 ) as w ell as i n ot h er gr o u ps of di ur n al b ut-
t er fli es ( K e m p a n d M a c e d o ni a 2 0 0 6 ; I m af u k u 2 0 0 8 ). It is fr e q u e ntl y t h e c as e t h at U V c ol-
o ur ati o n is a c hi e v e d b y a c o m bi n ati o n of pi g m e nt ar y a n d str u ct ur al m e c h a nis ms ( R ut o ws ki 
et  al. 2 0 0 5 ; St a v e n g a 2 0 1 4 ). T h e pr o d u cti o n of str u ct ur al U V c ol o urs m a y b e c ostl y t o its 
b e ar er a n d p att er n’s pr o p erti es, s u c h as t h e si z e of s u c h p at c h es or l e v els of U V r e fl e ct a n c e, 
m a y si g n al t h e b e ar er’s q u alit y ( K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 0 7 ; K e m p 2 0 0 8 b ). Str u ct ur al U V 
c ol o urs c a n pr o vi d e i nf or m ati o n a b o ut a n i n di vi d u al’s a g e ( K e m p 2 0 0 6 a ; K e m p a n d M a c-
e d o ni a 2 0 0 6 ), w hi c h m a y h a v e v ari o us e v ol uti o n ar y- e c ol o gi c al c o ns e q u e n c es, f or i nst a n c e 
f or t h e si z e of n utriti o us ej a c ul at e pr o vi d e d b y t h e m al e ( R ut o ws ki et  al. 1 9 8 7 ; K e m p a n d 
R ut o ws ki 2 0 1 1 ; M esli n et  al. 2 0 1 7 ). D u e t o t h e pr e cisi o n r e q uir e d of wi n g s c al e n a n ostr u c-
t ur es  if  t h e y  ar e  t o  pr o d u c e  c o nstr u cti v e  i nt erf er e n c e  e ff e cti v el y  ( M o u c h et  a n d  V u k usi c  
2 0 1 8 ), str u ct ur al c ol o urs ar e, d uri n g a n i n di vi d u al’s d e v el o p m e nt, i n fl u e n c e d b y e xt er n al 
str ess f a ct ors m or e t h a n t h e pi g m e nt- b as e d c ol o urs ar e ( K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 0 7 ). N utri-
ti o n m a y als o i n fl u e n c e str u ct ur al c ol o ur ati o n t hr o u g h its e ff e cts o n wi n g s c al e ar c hit e ct ur e 
( K e m p et  al. 2 0 0 6 ; K e m p 2 0 0 8 b ).
O n e  p ossi bl e  a p pr o a c h  t o  st u d yi n g  t h e  e ff e ct  of  t h e  e n vir o n m e nt  o n  U V  or n a m e nt  
e x pr essi o n is b y s e ar c hi n g f or c o v ari ati o n b et w e e n t h e pr o p erti es of t h es e or n a m e nts (s h a p e, 
a m o u nt of r e fl e ct e d li g ht) a n d s el e ct e d g e o gr a p hi c al a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es. Pr e vi -
o us r es e ar c h h a d s h o w n t h at if t h e d e gr e e of U V r e fl e ct a n c e i n a b utt er fl y s p e ci es d e p e n ds 
o n t h e pr es e n c e of U V- a bs or pti v e pi g m e nts, hi g h er- q u alit y i n di vi d u als —i. e. t h os e c a p a bl e 
of usi n g t h e e n vir o n m e nt al r es o ur c es m or e e ff e cti v el y or si m pl y t h os e t h at li v e i n ar e as 
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ri c h er i n n utri e nts —s h o ul d h a v e wi n gs wit h a l o w er d e gr e e of U V r e fl e ct a n c e b e c a us e t h eir 
wi n gs c o nt ai n m or e U V- a bs or pti v e pi g m e nts. F or i nst a n c e i n gr e e n- v ei n e d w hit es ( Pi eris 
n a pi ), i n di vi d u als t h at i n h a bit h ars h er e n vir o n m e nts r e fl e ct m or e U V li g ht t h a n t h os e fr o m 
w ar m er  ar e as,  w hi c h  ar e  m or e  s uit a bl e  f or  br e e di n g.  F urt h er m or e,  t h e  wi n gs  of  m al es  
ar e  l ess  U V-r e fl e cti v e  t h a n  t h e  wi n gs  of  f e m al es  ( M e y er- R o c h o w  a n d  J är vil e ht o  1 9 9 7 ; 
T u o m a al a et  al. 2 0 1 2 ; St ell a et  al. 2 0 1 8 b ). T his tr e n d, h o w e v er, s e e ms t o b e r e v ers e d i n s p e-
ci es wit h str u ct ur al U V c ol o ur ati o n. I n m al e c o m m o n bri mst o n es ( G o n e pt er y x r h a m ni ), t h e 
r el ati v e si z e of str u ct ur al U V wi n g p at c h es p ositi v el y c orr el at es wit h h a bit at t e m p er at ur e 
a n d h u mi dit y ( P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ). Str u ct ur all y pr o d u c e d m al e U V p at c h es c o ul d i n di-
c at e a r a n g e of m at e- q u alit y pr e di ct ors i n cl u di n g a c c ess t o l ar v al r es o ur c es, d e v el o p m e nt al 
st a bilit y, a n d r esist a n c e t o e n vir o n m e nt al p ert ur b ati o ns ( K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 0 7 ; K e m p 
2 0 0 8 b ).  T h es e  fi n di n gs  s u p p ort  t h e  h y p ot h esis  t h at  U V-r e fl e cti v e  p at c h es  ar e  c o n diti o n-
d e p e n d e nt a n d c o ul d s er v e as i n di c at ors of a n i n di vi d u al’s q u alit y.
Fl u ct u ati n g as y m m etr y ( F A) is a wi d el y us e d m e as ur e f or st u d yi n g p h e n ot y pi c r es p o ns e 
t o e n vir o n m e nt al str ess i n m a n y a ni m al t a x a, i n cl u di n g b utt er fli es ( Ts u b a ki a n d M ats u m ot o 
1 9 9 8 ; Wi n di g a n d N yli n 1 9 9 9 ; Gi b bs a n d Br e u k er 2 0 0 6 ; Br e u k er et  al. 2 0 1 0 ) a n d it h as 
b e e n s u g g est e d t h at it is a n i n di c at or of a n i n di vi d u al’s q u alit y ( L e a m y a n d Kli n g e n b er g 
2 0 0 5 ). Fl u ct u ati n g as y m m etr y t a k es t h e f or m of s m all, r a n d o m d e vi ati o ns fr o m bil at er al 
s y m m etr y, w hi c h aris e as a c o ns e q u e n c e of i m pr e cisi o ns i n t h e d e v el o p m e nt of i n di vi d u al 
or g a nis ms  ( P al m er  a n d  Str o b e c k  2 0 0 3 ;  Kli n g e n b er g  2 0 1 5 ).  E arli er  st u di es  r e v e al e d  t h at  
s e x u all y s el e ct e d si g n als of q u alit y s h o w a gr e at er v ari ati o n i n fl u ct u ati n g as y m m etr y t h a n 
n o n-si g n alli n g tr aits ( M øll er a n d P o mi a n k o ws ki 1 9 9 3 ; S h e e h a n a n d Ti b b etts 2 0 1 1 ). T his 
p h e n o m e n o n h as s e v er al p ossi bl e e x pl a n ati o ns: first of all, i n cr e as e d fl u ct u ati n g as y m m e -
tr y i n s e x u all y s el e ct e d tr aits c o ul d b e d u e t o t h e f a ct t h at t h e pr o d u cti o n of t h es e si g n als 
is c ostl y a n d str essf ul f or t h e or g a nis m ( M øll er a n d P o mi a n k o ws ki 1 9 9 3 ) a n d/ or s e c o n dl y, 
t h es e si g n als of q u alit y ar e m or e i n fl u e n c e d b y e n vir o n m e nt al str ess ( P ol a k a n d St ar m er 
2 0 0 5 ). Fl u ct u ati n g as y m m etr y h as b e e n m e as ur e d i n st u di es of a wi d e v ari et y of or g a n -
is ms, fr o m pl a nts t o h u m a ns ( Gr a h a m et  al. 2 0 1 0 ; B e asl e y et  al. 2 0 1 3 ; Gr a h a m a n d Ö z e n er 
2 0 1 6 ; Kl eis n er et  al. 2 0 1 7 ). T h e li n k b et w e e n fl u ct u ati n g as y m m etr y a n d U V r e fl e ct a n c e 
h as n ot y et b e e n st u di e d i n b utt er fli es, b ut t h er e is s o m e e vi d e n c e fr o m bir ds. F or e x a m pl e, 
G al v á n ( 2 0 1 1 ) f o u n d a n e g ati v e c orr el ati o n b et w e e n t h e ultr a vi ol et- bl u e r e fl e ct a n c e of t h e 
cr o w n p at c h a n d fl u ct u ati n g as y m m etr y of f e at h ers i n bl u e tits ( C y a nist es c a er ul e us ).
I w as a a n d P o mi a n k o ws ki (1 9 9 5 ) h a v e s h o w n t h at Fis h eri a n r u n a w a y pr o c ess of s e x u al 
s el e cti o n is u nst a bl e a n d l e a ds t o a c o nti n u o us c h a n g e of s e x u al tr aits, w hi c h is als o w h y 
it c a n b e s u p p os e d t h at s e c o n d ar y s e x u al c h ar a ct eristi cs o u g ht t o b e m or e v ari a bl e t h a n 
n o n-s e x u al tr aits. M or e o v er, d u e t o t h e n e e d f or e ff e cti v e di ff er e nti ati o n b et w e e n p ot e n -
ti al m ati n g p art n ers b el o n gi n g t o o n e’s o w n s p e ci es a n d i n di vi d u als of a r el at e d s p e ci es, 
s e x u all y s el e ct e d tr aits i n cl os el y r el at e d s p e ci es s h o ul d h a v e a di ff er e nt a p p e ar a n c e. G o n-
e pt er y x  b utt er fli es l o o k v er y si mil ar i n t h e visi bl e s p e ctr u m b ut w h e n o bs er v e d i n t h e U V 
s p e ctr u m, di ff er e n c es b et w e e n t h e v ari o us s p e ci es ar e q uit e stri ki n g (s e e Fi g.  1 ). O n e c a n 
t h us ass u m e t h at U V p att er ns ar e s u bj e ct e d t o s e x u al s el e cti o n f or b ett er m at e r e c o g niti o n 
a n d t his m e c h a nis m is r es p o nsi bl e f or t h e p h e n ot y pi c di ff er e nti ati o n of p arti c ul ar s p e ci es 
wit hi n t h e U V s p e ctr u m. A si mil ar sit u ati o n c a n b e f o u n d a m o n g t h e cl os el y r el at e d C oli as  
s p e ci es, w h er e s e x u all y s el e ct e d tr aits c a n h a v e a v er y di ff er e nt a p p e ar a n c e i n alli e d s p e -
ci es, w h er e as n o ns e x u al tr aits ar e m u c h m or e si mil ar ( Br u nt o n 1 9 9 8 ; K e m p et  al. 2 0 0 5 ). 
It c a n t h er ef or e b e s u p p os e d t h at U V-r e fl e cti v e c h ar a ct eristi cs s h o ul d b e r el ati v el y st a bl e 
wit hi n a s p e ci es b ut q uit e disti n ct a m o n g cl os el y r el at e d s p e ci es, es p e ci all y a m o n g s p e ci es 
t h at li v e s y m p atri c all y. I n s u c h c as es, U V-r e fl e cti v e p at c h es m a y f u n cti o n as a m e c h a nis m 
of r e pr o d u cti v e is ol ati o n.
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T hi s h y p ot h e si s w a s t e st e d o n r e pr e s e nt ati v e s of t h e b utt er fl y s u bf a mil y C oli a di n a e, 
s p e ci fi c all y  o n  t h e  C oli a s  a n d  G o n e pt e r y x  g e n er a  ( Br u nt o n  a n d  M aj er u s  1 9 9 5 ).  T h e  
st u d y r e v e al e d a hi g hl y si g ni fi c a nt i ntr a s p e ci fi c v ari a bilit y i n t h e l e v el s of U V r e fl e c -
t a n c e i nt e n sit y. Br u nt o n a n d M aj er u s (1 9 9 5 ) a s s u m e d t h at t h e U V p att er n s of c oli a di-
ni d b utt er fli e s pl a y a r ol e o n a n i ntr a s p e ci fi c l e v el b y m e di ati n g s e x r e c o g niti o n. N e v er -
t h el e s s, s p e ctr o p h ot o m etri c m e a s ur e m e nt s ar e n e c e s s aril y li mit e d b e c a u s e t h e y d o n ot 
d eli v er a n y i nf or m ati o n a b o ut p o s si bl e v ari ati o n s i n t h e s h a p e of U V p at c h e s. T h e pr e s -
e n c e or a b s e n c e, s h a p e a n d si z e of U V p at c h e s m a y pl a y a n e q u all y i m p ort a nt r ol e d ur -
i n g c o urt s hi p ( R ut o ws ki 1 9 7 7 ; Sil b er gli e d a n d T a yl or 1 9 7 8 ; K e m p 2 0 0 7 , 2 0 0 8 a ). It h a s 
al s o b e e n s h o w n t h at U V si g n al s pr e v e nt i nt er s p e ci fi c cr o s s br e e di n g i n C oli a s  b utt er fli e s 
Fi g.  1    D ors al  wi n g  s urf a c es  of  G o n e pt er y x  m al es  i n  visi bl e  (l eft  i m a g es)  a n d  ultr a vi ol et  (ri g ht  i m a g es)  
li g ht. Pi ct ur es ar e pr o vi d e d f or all s p e ci es of t his g e n us, wit h t h e e x c e pti o n of G. c hi n e nsis , G. c hitr al e nsis , 
a n d G. e v ersii , w hi c h s h o ul d, h o w e v er, str o n gl y r es e m bl e t h e G. cl e o b ul e  i n b ot h p arts of t h e s p e ctr u m. T h e 
s u bs p e ci es i n cl u d e d ar e n ot m e a nt t o b e r e pr es e nt ati v e of t h e e ntir e G o n e pt er y x  g e n us. T h eir f u n cti o n is 
m er el y t o d e m o nstr at e t h e di v ersit y of U V-r e fl e cti n g p at c h es o n f or e- a n d hi n d wi n gs of t his g e n us
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( Sil b er gli e d a n d T a yl or 1 9 7 3 , 1 9 7 8 ), a n d si mil ar p h e n o m e n a h a v e b e e n r e p ort e d i n s e v-
er al l y c a e ni d b utt er fli e s ( M e y er- R o c h o w 1 9 9 1 ; L u k ht a n o v et  al. 2 0 0 5 ; I m af u k u 2 0 0 8 ). 
I n s o m e c oli a di ni d b utt er fli e s, e v e n f e m al e s h a v e U V p at c h e s o n t h eir wi n g s urf a c e s, b ut 
t h eir f u n cti o n i n c o urt s hi p i s u n cl e ar ( R ut o ws ki a n d K e m p 2 0 1 7 ; St ell a et  al. 2 0 1 8 a ).
I n t his st u d y, w e f o c us o n i n v esti g ati n g p ossi bl e ass o ci ati o ns b et w e e n t h e m or p h ol o gi c al 
pr o p erti es of m al e U V p at c h es a n d s e v er al e c ol o gi c al ( b ot h e n vir o n m e nt al a n d g e o gr a p hi -
c al)  v ari a bl es  i n  s e v e n  s p e ci es  of  g e n us  G o n e pt er y x  b utt er fli es.  We  e x p e ct  U V  p at c h es,  
w hi c h ar e h y p ot h eti c all y si g n als of q u alit y, t o b e c o n diti o n- d e p e n d e nt, i. e. m or e i n fl u e n c e d 
b y e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n n o n-si g n alli n g tr aits ( B a d y a e v 2 0 0 4 ; C ott o n et  al. 2 0 0 4 ). 
S p e ci fi c all y, w e h y p ot h esis e t h at ( 1) U V p at c h es, w hi c h ar e a si g n alli n g tr ait, s h o ul d s h o w 
hi g h er l e v els of fl u ct u ati n g as y m m etr y t h a n wi n g v e n ati o n, w hi c h is a n o n-si g n alli n g tr ait; 
( 2)  U V p at c h es of b utt er fli es li vi n g i n m or e h ostil e e n vir o n m e nts s h o ul d s h o w hi g h er l e v els
of fl u ct u ati n g as y m m etr y; ( 3) v ari ati o n i n t h e s h a p e of U V p at c h es s h o ul d b e m or e i n fl u -
e n c e d b y e n vir o n m e nt al c o n diti o ns (s u c h as altit u d e, m e a n a n n u al t e m p er at ur e, a n d m e a n
a n n u al pr e ci pit ati o n) t h a n t h e s h a p e v ari ati o n of wi n g v e n ati o n. A n d fi n all y, ( 4) w e c o m -
p ar e i nt ers p e ci fi c m or p h ol o gi c al di ff er e n c es i n t w o s el e ct e d c o n fi g ur ati o ns of wi n g s h a p es
t o e x a mi n e U V p at c h st a bilit y wit hi n a t a x o n a n d t h eir p ossi bl e r ol e i n m at e r e c o g niti o n. If
a U V p at c h is i n d e e d a s e x u all y s el e ct e d tr ait, it s h o ul d di ff er e nti at e b et w e e n t h e t a x a b ett er
t h a n a tr ait t h at is n ot s u bj e ct t o s e x u al s el e cti o n, i n o ur c as e a wi n g v e n ati o n p att er n.
M at eri al s a n d  m et h o d s
G e n us  G o n e pt er y x
S p e ci es b el o n gi n g t o t h e g e n us G o n e pt er y x , c o m m o nl y k n o w n as bri mst o n es, ar e f o u n d 
t hr o u g h o ut  al m ost  t h e  e ntir e  P al a e ar cti c,  fr o m  t h e  Britis h  Isl es  t o  J a p a n.  I n  t h e  p ast,  
t his  g e n us  h as  u n d er g o n e  t w o  m aj or  r e visi o ns  ( N e kr ut e n k o  1 9 6 8 ;  K u dr n a  1 9 7 5 ).  W hil e  
N e kr ut e n k o ( 1 9 6 8 ) pl a c e d e m p h asis es p e ci all y o n t h e ultr a vi ol et p at c h es of p arti c ul ar s p e-
ci es a n d s u bs p e ci es as a di a g n osti c tr ait, K u dr n a ( 1 9 7 5 ) f o c us e d o n a n al ysi n g s o m e tr a di-
ti o n al t a x o n o mi c c h ar a ct ers s u c h as t h e m or p h ol o g y of m al e g e nit ali a. B o z a n o et  al. (2 0 1 6 ) 
h a v e r e c e ntl y pr o p os e d t h e first m ol e c ul ar- b as e d p h yl o g e n y of t h e g e n us, w hi c h c h a n g e d 
t h e t a x o n o mi c st at us of s o m e tr a diti o n al s u bs p e ci es t o a s p e ci es l e v el. T h er e ar e n o w 1 5 
r e c o g nis e d s p e ci es wit hi n t h e g e n us G o n e pt er y x  (G. r h a m ni , G. n e p al e nsis , G. c hi n e nsis , 
G.  m a xi m a , G. a mi nt h a , G. f ari n os a , G. c hitr al e nsis , G. ni p h o ni c a , G. as p asi a , G. m a h -
a g ur u G. t ai w a n a , G. cl e o p atr a , G. m a d er e nsis , G. p al m a e , a n d G. cl e o b ul e ) a n d o v er 3 0
s u bs p e ci es, b ut t h e t a x o n o mi c st at us of s o m e bri mst o n es r e m ai ns u n cl e ar ( K u dr n a 1 9 7 5 ;
B o z a n o  et  al.  2 0 1 6 ).  A  v ast  m aj orit y  of  G o n e pt er y x  m al es  h a v e  iri d es c e nt  ultr a vi ol et
p at c h es o n t h e d ors al s urf a c es of t h e wi n gs, es p e ci all y o n t h e f or e wi n gs. T h e pr es e n c e a n d
si z e of U V p at c h es d o es, h o w e v er, v ar y a m o n g G o n e pt er y x  s p e ci es a n d f or i nst a n c e s o m e
s p e ci es a n d s u bs p e ci es h a v e U V p at c h es o n t h eir hi n d wi n gs as w ell ( Fi g.  1 ). I n f e m al es,
U V p at c h es ar e m ostl y a bs e nt, t h e o nl y e x c e pti o n b ei n g t h e f e m al es of G. cl e o b ul e  fr o m
t h e C a n ar y Isl a n ds, w hi c h h a v e U V p at c h es o n t h eir f or e wi n gs, al b eit m u c h s m all er t h a n
t h os e pr es e nt i n c o ns p e ci fi c m al es. U V p at c h es of G o n e pt er y x  b utt er fli es h a v e als o b e e n
vi e w e d as a p ossi bl e di a g n osti c tr ait of a t a x o n o mi c v al u e ( M a z o k hi n- P ors h n y a k o v 1 9 5 7 ;
N e kr ut e n k o 1 9 6 4 , 1 9 6 8 , 1 9 7 2 ; M ats u n o 1 9 8 8 ; Br u nt o n a n d M aj er us 1 9 9 5 ; Br u nt o n et  al.
1 9 9 6 ; P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ; B o z a n o et  al. 2 0 1 6 ).
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S p e ci m e n s
We p h ot o gr a p h e d of 5 2 2 m al es of all G o n e pt er y x  s p e ci es. P h ot o gr a p hs of t h e s p e ci m e ns 
w er e  t a k e n  i n  t h e  e nt o m ol o gi c al  c oll e cti o ns  of  t h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m  i n  L o n d o n  
( Gr e at Brit ai n), N at ur al Hist or y M us e u m i n Vi e n n a ( A ustri a), N at ur al Hist or y M us e u m of 
t h e U ni v ersit y of T art u ( Est o ni a), M or a vi a n M us e u m i n Br n o, a n d t h e N ati o n al M us e u m i n 
Pr a g u e ( b ot h C z e c h R e p u bli c). We r e c or d e d t h e g e o gr a p hi c c o or di n at es w h er e e a c h s p e ci -
m e n w as c a pt ur e d ( Fi g.  2 ). All d a m a g e d b utt er fli es w er e r e m o v e d fr o m t h e d at as et t o a v oi d 
i n a c c ur at e  a p pli c ati o n  of  s h a p e  v ari a bl es  (l a n d m ar k s  a n d  s e mi-l a n d m ar k s).  I n  t h e  n e xt  
st e p,  w e  dis c ar d e d  s p e ci m e ns  wit h  missi n g,  miss p ell e d,  or  u ntr a c e a bl e  l o c aliti es,  w hi c h  
is  a  c o m m o n  pr o bl e m  wit h  ol d er  m us e u m  s p e ci m e ns.  F or  m or p h o m etri c  a n al ysis,  w e  
a v oi d e d usi n g s p e ci es wit h l ess t h a n 1 5 s p e ci m e ns or s p e ci es wit h U V r e fl e cti n g p at c h es 
w hi c h ar e eit h er t o o s m all or missi n g ( G. t ai w a n a  a n d G. f ari n os a ). Aft er r e m o vi n g u ns uit-
a bl e s p e ci m e ns, o ur d at as et i n cl u d e d 3 2 0 i n di vi d u al m al e s p e ci m e ns of s e v e n s p e ci es ( G. 
r h a m ni — 7 5 o bs er v ati o ns, G. n e p al e nsis — 2 6, G. m a xi m a — 1 8, G. a mi nt h a — 6 4, G. as p a -
si a— 4 9, G. ni p h o ni c a — 1 6 a n d G. cl e o p atr a — 7 2).
P h ot o gr a p hi n g i n  U V w a v el e n gt h r a n g e
We us e d a F uji Fil m I S Pr o di git al c a m er a s uit a bl e f or U V p h ot o gr a p h y t h a n k s t o its br o a d 
s e nsiti vit y s p e ctr u m, w hi c h s p a ns fr o m 3 3 0 t o 9 0 0  n m. T h e c a m er a w as e q ui p p e d wit h 
a n u n c o at e d U V-tr a ns mitti n g l e ns ( H eli os 4 4- 2 5 8  m m f/ 2 l e ns). We us e d p h ot o gr a p hi c al 
filt ers B  +  W 4 0 3 a n d B  +  W B G 5 3. T h e bl a c k filt er B  +  V 4 0 3 bl o c k s t h e visi bl e s p e ctr u m 
( 4 0 0 – 7 0 0  n m), w hil e t h e B +  W B G 3 8 filt er bl o c k s t h e I R li g ht ( λ  >  7 0 0  n m). As a r es ult, 
o nl y U V li g ht ( λ  <  4 0 0  n m) is tr a ns mitt e d t hr o u g h t h e l e ns. T o ill u mi n at e t h e p h ot o gr a p h e d 
Fi g.  2    Distri b uti o n of s p e ci m e ns of s e v e n G o n e pt er y x  s p e ci es fr o m t h e P al a e ar cti c r e gi o n us e d i n t h e s h a p e 
a n al ysis
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o bj e cts,  w e  us e d  a  U V P  M R L- 5 8  m ulti pl e- R a y- L a m p  ( 8- w att,  2 3 0   V- 5 0   H z,  0. 1 6 A)  
e q ui p p e d wit h a m er c ur y fl u or es c e nt l a m p 8 w F 8 T 5 l o n g- w a v e 3 6 5  n m. All o bj e cts w er e 
ill u mi n at e d at a 4 5 d e gr e e a n gl e  a n d p h ot o gr a p h e d i n a st a n d ar dis e d p ositi o n, i n t his c as e 
d ors al vi e w w hi c h is m ost a p pr o pri at e w a y t o p h ot o gr a p h iri d es c e nt U V p at c h es, at l e ast i n 
t h e G o n e pt er y x  g e n us ( Piri h et  al. 2 0 1 1 ; P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ). F or all s p e ci m e ns, w e us e d 
t h e f oll o wi n g s etti n g of t h e F uji Fil m I S Pr o c a m er a: I S O 4 0 0, s h utt er ti m e 1 5 ,́ a p ert ur e of 
3. 5. All i m a g es w er e st a n d ar dis e d usi n g 1 8 % gr e y c ar d, K o d a k c ol o ur s e p ar ati o n g ui d e, 
a n d a 1 5  c m l e n gt h s c al e.
E n vir o n m e n t al a n d  g e o gra p hi c al v ari a bl e s
We us e d l o n git u d e a n d l atit u d e o bt ai n e d fr o m t h e s p e ci m e n l a b els as p ot e nti al g e o gr a p hi -
c al c orr el at es of U V or n a m e nt ati o n. T h e n w e us e d t h es e c o or di n at es t o assi g n (i n Ar c GI S 
1 0. 0; E S RI I n c.) t o e a c h s p e ci m e n s e v e n e n vir o n m e nt al v ari a bl es: altit u d e, m e a n a n n u al 
t e m p er at ur e, m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n, is ot h er m alit y, t e m p er at ur e s e as o n alit y, pr e ci pit a-
ti o n s e as o n alit y, a n d t e m p er at ur e a n n u al r a n g e ( Hij m a ns et  al. 2 0 0 5 ). T h es e v ari a bl es w er e 
c h os e n b e c a us e it h as b e e n d e m o nstr at e d t h at t h e y h a v e a n i m p a ct o n i ns e ct d e v el o p m e nt, 
si z e, a n d c ol o ur ati o n ( Di x o n et  al. 2 0 0 9 ; Fis c h er a n d K arl 2 0 1 0 ; C h o w n a n d G ast o n 2 0 1 0 ; 
P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ; St ell a et  al. 2 0 1 8 b ). All v ari a bl es w er e r es ol v e d at 3 0 ar cs e c ( a p pr o xi-
m at el y 1  k m at t h e e q u at or).
T o a v oi d c o-li n e arit y b et w e e n e n vir o n m e nt al a n d g e o gr a p hi c al v ari a bl es, w e p erf or m e d 
a Pri n ci p al C o m p o n e nts A n al ysis [ P C A, c e ntr e d, st a n d ar dis e d; p a c k a g e ‘st ats’ i n R s oft -
w ar e, v ersi o n 3. 2. 3 ( R D e v el o p m e nt C or e T e a m R 2 0 1 5 )] o n all cli m ati c a n d g e o gr a p hi c 
v ari a bl es a n d us e d t h e first pri n ci p al c o m p o n e nt ( P C 1) a x e, w hi c h e x pl ai n e d 4 0. 9 2 % of 
all e n vir o n m e nt al v ari a bilit y, f or f urt h er a n al ys es. F or r el ati v e l o a di n gs of g e o gr a p hi c a n d 
e n vir o n m e nt al v ari a bl es f or first pri n ci p al c o m p o n e nt, s e e T a bl e  1 .
T a bl e  1    R el ati v e l o a di n gs of ni n e g e o gr a p hi c a n d e n vir o n m e nt al v ari a bl es f or t h e first ( P C 1) pri n ci p al c o m -
p o n e nt a n d t h e p er c e nt of v ari a bilit y e x pl ai n e d b y P C 1
All r h a m ni n e p al e nsis  m a xi m a a mi nt h a as p asi a ni p h o ni c a cl e o p atr a
L atit u d e 0. 4 4 8 −  0. 2 9 4 0. 4 2 2 −  0. 4 2 8 0. 3 8 2 −  0. 4 0 8  −  0. 2 7 3 0. 4 7 6
L o n git u d e − 0. 1 6 6  −  0. 3 8 3  −  0. 3 5 9  −  0. 2 3 7  −  0. 3 7 7  −  0. 4 2 8  −  0. 1 0 0  −  0. 3 4 4
Altit u d e − 0. 2 5 5 0. 1 7 6 −  0. 0 5 8 0. 1 9 6 0. 3 0 9 0. 3 5 6 −  0. 4 6 1  −  0. 3 1 0
Is ot h er m alit y − 0. 4 0 9 0. 3 9 4 −  0. 3 2 1 0. 3 0 7 −  0. 1 8 0 0. 3 8 4 0. 1 0 5 −  0. 1 3 3
Pr e ci pit ati o n a n n u al 
m e a n
− 0. 2 9 0 0. 3 3 5 −  0. 3 8 2 0. 3 3 4 −  0. 4 0 9 0. 0 2 4 −  0. 0 3 1 0. 2 4 7
Pr e ci pit ati o n s e as o n-
alit y
− 0. 3 1 0  −  0. 0 9 0  −  0. 2 9 0  −  0. 2 2 1 0. 1 4 3 0. 1 1 3 −  0. 0 9 1  −  0. 4 2 7
T e m p er at ur e a n n u al 
m e a n
− 0. 2 4 2 0. 1 9 3 0. 0 1 1 0. 3 1 7 −  0. 3 7 6 0. 1 1 5 0. 5 0 8 −  0. 1 3 4
T e m p er at ur e a n n u al 
r a n g e
0. 3 5 6 −  0. 4 2 6 0. 4 1 0 −  0. 4 3 0 0. 3 9 4 −  0. 3 9 8  −  0. 4 2 4  −  0. 3 8 7
T e m p er at ur e s e as o n-
alit y
0. 4 1 6 −  0. 4 9 1 0. 4 3 3 −  0. 4 2 7 0. 3 1 4 −  0. 4 3 7  −  0. 4 9 6  −  0. 3 6 2
Var. e x pl ai n e d b y 
P C 1 ( %)
4 0. 9 2 4 1. 9 9 5 5. 0 3 5 7. 1 5 7. 4 3 5 4. 5 5 3 8. 9 8 3 5. 4 6
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L a n d m ar k d e fi niti o n s a n d  P r o cr u st e s a n al ysi s
Ultr a vi ol et di git al p h ot o gr a p hs of t h e l eft a n d ri g ht f or e wi n g of e a c h of t h e 3 2 0 m al e s p e ci-
m e ns of t h e G o n e pt er y x  g e n us w er e a n al ys e d usi n g g e o m etri c m or p h o m etri cs. O n e a c h 
f or e wi n g, w e pl a c e d 4 1 l a n d m ar k s, i n cl u di n g 1 2 s e mi-l a n d m ar k s (s e e Fi g.  3 ), usi n g t ps-
Di g 2 s oft w ar e v er. 2. 1 7 ( R o hlf 2 0 1 3 a ). L a n d m ar k s ar e h o m ol o g o us p oi nts w hi c h c a n b e 
pl a c e d o n t h e f or e wi n g of e a c h s p e ci m e n i n t h e s et, w h er e as s e mi-l a n d m ar k s d e n ot e t h e 
c ur v es a n d o utli n es of t h e f or e wi n g w h er e fi x e d l a n d m ar k s c a n n ot b e d e fi n e d. We d e fi n e d 
t w o s p ati al r e gi o ns o n t h e wi n g: t h e first l a n d m ar k c o n fi g ur ati o n is l a b ell e d ‘Ve n ati o n ’ a n d 
d e fi n e d b y t h e o utli n e of t h e wi n g ( 1 – 1 1, 3 0 – 4 1) a n d v ei n bif ur c ati o n p oi nts ( 2 1 – 2 9). T h e 
s e c o n d l a n d m ar k c o n fi g ur ati o n, w hi c h w e c all ‘ U V p at c h ’, w as i n t his c as e d e fi n e d as t h e 
o utli n e of t h e wi n g s u p pl e m e nt e d b y t h e s h a p e of t h e ultr a vi ol et p at c h, i. e. t h e U V-r e fl e c -
ti v e p art of t h e wi n g ( 1 2 – 2 0). E a c h s p e ci m e n w as l a n d m ar k e d t wi c e ( b y t h e s a m e p ers o n) 
t o esti m at e m e as ur e m e nt err ors st e m mi n g fr o m r a n d o m i n a c c ur a c y of m a n u al l a n d m ar k 
a p pli c ati o n.
All c o n fi g ur ati o ns of l a n d m ar k s a n d s e mi-l a n d m ar k s w er e s u p eri m p os e d b y a g e n er al -
is e d Pr o cr ust es a n al ysis ( G P A) p erf or m e d i n t ps R el w v er. 1. 5 3 ( R o hlf 2 0 1 3 b ). T his pr o c e-
d ur e st a n d ar dis es t h e si z e of t h e o bj e cts a n d o pti mis es t h eir r ot ati o n a n d tr a nsl ati o n s o t h at 
dist a n c es b et w e e n t h e c orr es p o n di n g l a n d m ar k s ar e mi ni mis e d.
Fl u ct u ati n g a s y m m etr y ( F A)
Fl u ct u ati n g as y m m etr y w as c o m p ut e d b y Pr o cr ust es A N O V A i m pl e m e nt e d i n M or p h oJ, 
v ersi o n 1. 0 5f ( Kli n g e n b er g 2 0 1 1 ). M e as ur e m e nt of fl u ct u ati n g as y m m etr y usi n g g e o m etri c 
m or p h o m etri cs pr o vi d es a m or e s e nsiti v e a n d c o m pr e h e nsi v e a p pr o a c h t h a n eit h er li n e ar 
or m eristi c m et h o ds ( B e asl e y et  al. 2 0 1 3 ; Kli n g e n b er g 2 0 1 5 ). S h a p e c o or di n at es o n t h e l eft 
Fi g.  3    L o c ati o ns of l a n d m ar k s o n t h e l eft f or e wi n g. P oi nts 1 – 3 1 r e pr es e nt h o m ol o g o us a n at o mi c al l a n d -
m ar k s f o u n d i n all a n al ys e d s u bj e cts. P oi nts 3 0 – 4 1 r e pr es e nt s e mi-l a n d m ar k s w hi c h d e n ot e c ur v es. Yell o w 
n u m b ers m ar k t h e s h a p e of t h e wi n g, bl u e n u m b ers s h o w t h e s h a p e of t h e U V p at c h, a n d gr e e n n u m b ers 
i n di c at e bif ur c ati o n of t h e v ei ns. L a n d m ar k 1 is pl a c e d at t h e wi n g b as e (t h e c o n n e cti o n of a n al a n d c u bit al 
v ei n), l a n d m ar k 8 o n t h e wi n g a p e x. L a n d m ar k s 2 – 2 0 ar e l o c at e d at v ei n e n di n gs at t h e e d g e of t h e wi n g 
a n d t h e e d g e of t h e U V-r e fl e cti n g p at c h. L a n d m ar k s 2 1 – 2 9 r e pr es e nt t h e bif ur c ati o n p oi nts of t h e v ei ns
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a n d t h e ri g ht wi n g ( wi n g o n o n e si d e w as r e fl e ct e d t o its mirr or i m a g e al o n g t h e a xis of 
s y m m etr y i n or d er t o ali g n t h e c orr es p o n di n g l a n d m ar k s o n b ot h si d es) w er e t h e n us e d as 
i n d e p e n d e nt v ari a bl es ( Kli n g e n b er g a n d M cI nt yr e 1 9 9 8 ; M ar di a 2 0 0 5 ).
I n t h e A N O V A d esi g n, t h e m ai n e ff e ct of ‘i n di vi d u als’ is a v ari ati o n a m o n g i n di vi d u als 
c orr e ct e d f or a n y e ff e ct of as y m m etr y, w hil e t h e m ai n e ff e ct of si d es c orr es p o n ds t o t h e 
a v er a g e di ff er e n c e b et w e e n t h e l eft a n d ri g ht si d e of t h e wi n g ( dir e cti o n al s y m m etr y). Fl u c -
t u ati n g as y m m etr y w as q u a nti fi e d as i nt er a cti o n b et w e e n t h e m ai n e ff e cts of ‘i n di vi d u als’ 
a n d ‘si d es’. M e as ur e m e nt err or w as c o m p ut e d fr o m v ari ati o ns b et w e e n r e pli c at e m e as ur e -
m e nts ( Kli n g e n b er g et  al. 2 0 0 2 ). I n t h e c urr e nt st u d y, Pr o cr ust es A N O V A r e v e al e d a si g-
ni fi c a nt e ff e ct of dir e cti o n al (si d es) a n d fl u ct u ati n g as y m m etr y (i nt er a cti o n of si d es  ×  i n di-
vi d u als) f or t h e wi n gs of G o n e pt er y x  i n di vi d u als. T h es e r es ults ar e dis pl a y e d i n T a bl es  2  
a n d 3 . Val u es of fl u ct u ati n g as y m m etr y, w h er e hi g h er v al u es i n di c at e hi g h er wi n g fl u ct u at-
i n g as y m m etr y, w er e t h e n us e d f or a f urt h er a n al ysis.
C orr el ati o n s b et w e e n  e n vir o n m e n t al a n d  g e o gra p hi c al v ari a bl e s , fl u ct u ati n g 
a s y m m etr y , a n d  s h a p e of t h e  si g n alli n g a n d  n o n‑ si g n alli n g trait
T o t est w h et h er t h e l e v els of fl u ct u ati n g as y m m etr y of t h e si g n alli n g tr ait ( U V p at c h ) a n d 
t h e  n o n-si g n alli n g  tr ait  (Ve n ati o n )  st atisti c all y  di ff er,  w e  p erf or m e d  t h e  Wil c o x o n  R a n k  
S u m T est (i n R ‘st ats’ p a c k a g e) f or all 3 2 0 s p e ci m e ns. We us e d t his n o n p ar a m etri c t est 
b e c a us e t h e s c or es of fl u ct u ati n g as y m m etr y w er e n ot n or m all y distri b ut e d. T o q u a ntif y a 
c orr el ati o n b et w e e n fl u ct u ati n g as y m m etr y a n d t h e e n vir o n m e nt r e pr es e nt e d b y t h e P C 1, 
w e  p erf or m e d  Li n e ar  Mi x e d- E ff e cts  M o d els  [f u n cti o n  ‘l m er’  wit hi n  R  p a c k a g e  ‘l m e 4’  
( B at es et  al. 2 0 1 5 )]. C e ntr oi d si z e ( C S) of t h e wi n g w as a d d e d t o t h e m o d el t o c o ntr ol f or 
t h e tr ait si z e e ff e ct o n fl u ct u ati n g as y m m etr y.
T o e sti m at e t h e r el ati o n s hi p b et w e e n wi n g m or p h ol o g y, r e pr e s e nt e d b y t h e l eft f or e -
wi n g, a n d e n vir o n m e nt al ( a n d g e o gr a p hi c) v ari a bl e s, w e u s e d P h yl o g e n eti c r e gr e s si o n 
T a bl e  2    Pr o cr ust es A N O V A f or 
U V p at c h  ( d e fi n e d b y t h e o utli n e 
of t h e wi n g a n d U V p at c h s h a p e) 
[l a n d m ar ks  1 – 1 1,  3 0 – 4 1  +  1 2 – 2 0; 
s e e Fi g.  3 ]
C ol u m ns  i n di c at e  pr o cr ust es  s u ms  of  s q u ar es  ( S S),  pr o cr ust es  m e a n  
s q u ar es ( M S), d e gr e es of fr e e d o m ( df), G o o d all’s F st atisti c ( F), a n d 
t h e ass o ci at e d p  v al u e. T h e e ff e ct of i nt er a cti o n b et w e e n i n di vi d u als 
a n d si d es r e pr es e nts a fl u ct u ati n g as y m m etr y
E ff e ct S S M S df F p  v al u e
I n di vi d u al 1 0. 1 3 1 4 9 9 4 3 0. 0 0 0 5 2 9 3 3 6 4 1 9, 1 4 0 3 0. 5 2 <  . 0 0 0 1
Si d e 0. 2 1 9 9 6 0 8 2 0. 0 0 3 6 6 6 0 1 3 7 6 0 2 1 1. 3 5  <. 0 0 0 1
I n d * si d e 0. 3 3 1 9 8 9 5 0. 0 0 0 0 1 7 3 4 5 3 1 9, 1 4 0 2. 6 4 <  . 0 0 0 1
Err or 1 0. 2 5 2 5 0 7 9 3 0. 0 0 0 0 0 6 5 7 5 7 3 8, 4 0 0
T a bl e  3    Pr o cr ust es A N O V A f or 
Ve n ati o n  (s h a p e p att er n d e fi n e d 
b y t h e o utli n e of t h e wi n g a n d 
v ei n bif ur c ati o n p oi nts) [l m 
1 – 1 1,  3 0 – 4 1  +  2 1 – 2 9]
E ff e ct S S  M S df F p  v al u e
I n di vi d u al 3. 3 5 4 8 2 0 4 5 0. 0 0 0 1 7 5 2 7 8 1 9 1 4 0 1 2. 2 7 <  . 0 0 0 1
Si d e 0. 3 0 8 6 4 1 0 3 0. 0 0 5 1 4 4 0 1 7 2 6 0 3 5 9. 9 8 <  . 0 0 0 1
I n d * si d e 0. 2 7 3 5 0 2 5 4 0. 0 0 0 0 1 4 2 8 9 6 1 9, 1 4 0 2. 6 5 <  . 0 0 0 1
Err or 1 0. 2 0 7 0 8 9 7 5 0. 0 0 0 0 0 5 3 9 3 3 8, 4 0 0
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f or  Pr o cr u st e s  s h a p e  v ari a bl e s  wit h  p er m ut ati o n  pr o c e d ur e s  (f u n cti o n  ‘ pr o c D. p gl s’)  
i m pl e m e nt e d i n t h e ‘ g e o m or p h’ p a c k a g e i n R ( A d a m s a n d Ot ar ol a- C a still o 2 0 1 3 ). T o 
c o ntr ol f or s h a p e v ari ati o n d u e t o all o m etr y, w e a d d e d wi n g si z e ( c o m p ut e d a s t h e c e n -
tr oi d si z e f or e a c h l a n d m ar k c o n fi g ur ati o n) a s a c o v ari at e i n t h e m o d el. T o c o ntr ol f or 
v ari ati o n d u e t o t h e pr e s e n c e of m ulti pl e s p e ci e s i n t h e d at a s et, w e u s e d  a p h yl o g e n eti c 
tr e e of g e n u s G o n e pt e r y x  b a s e d o n B o z a n o et  al. (2 0 1 6 ) a n d o ur o w n u n p u bli s h e d d at a. 
T o a n al y z e all s p e ci e s s e p ar at el y, w e u s e d Pr o cr u st e s A N O V A wit h p er m ut ati o n pr o -
c e d ur e s (f u n cti o n ‘ pr o c D.l m’ wit hi n R p a c k a g e ‘ g e o m or p h’). All p  v al u e s w er e b a s e d 
o n 9 9 9 9 p er m ut ati o n s. W e g e n er at e d 1 0 0 0 b o ot str a p r e pli c at e s of e sti m at e d R- s q u ar e d 
v al u e s i n t h e c a s e of a m o d el wit h U V s h a p e  a n d V e n ati o n , r e s p e cti v el y, a s a r e s p o n s e 
v ari a bl e. S u b s e q u e ntl y, w e e v al u at e d t h e o v erl a p of c orr e s p o n di n g c o n fi d e n c e i nt er v al s 
of e sti m at e d R- s q u ar e d v al u e s wit h a t w o-t ail e d t t e st, w hi c h c orr e s p o n d e d t o t h e si g-
ni fi c a n c e t e st of di ff er e n c e b et w e e n t h e o b s er v e d R- s q u ar e d v al u e s f or t h e e x pl a n at or y 
v ari a bl e s of U V p at c h  a n d V e n ati o n .
C a n o ni c al v ari at e a n al ysi s
We  us e d  a  c a n o ni c al  v ari at e  a n al ysis  ( C V A)  t o  c o m p ar e  t w o  pr e vi o usl y  d e fi n e d  s h a p es  
(Ve n ati o n  a n d U V p at c h ) i n t h e s e v e n s el e ct e d s p e ci es. We p erf or m e d a r e gr essi o n of s h a p e 
o n si z e a n d t h e r esi d u als w er e us e d t o c arr y o ut t h e C V A i n or d er t o c o ntr ol f or t h e tr ait 
si z e e ff e ct ( Kli n g e n b er g 2 0 1 6 ). T o e v al u at e t h e e ff e ct of U V or n a m e nts, w e c o m p ar e d t h e 
r es ults of C V A c o m p ut e d usi n g t h e t w o di ff er e nt s ets of m or p h o m etri c v ari a bl es, n a m el y 
U V p at c h  a n d Ve n ati o n . T h e a n al ysis w as p erf or m e d i n M or p h oJ, v ersi o n 1. 0 5f ( Kli n g e n-
b er g 2 0 1 1 ).
R e s ult s
Fl u ct u ati n g a s y m m etr y
Wil c o x o n R a n k S u m T est w as us e d t o c o m p ar e t h e v al u es of fl u ct u ati n g as y m m etr y i n t h e 
t w o s ets of s h a p e m e as ur e m e nts (U V p at c h  a n d Ve n ati o n ). T h es e t w o m e as ur e m e nts w er e 
si g ni fi c a ntl y  di ff er e nt  ( N  =  3 2 0,  W  =  6 1, 5 8 6, p  <  0. 0 0 1). T h e s h a p e of t h e wi n g ar e a wit h 
U V p att er ns t ur n e d o ut t o b e m or e as y m m etr i c ( F A m e a n =  0. 0 3 1) t h a n t h e s h a p e d e fi n e d 
b y t h e wi n g m ar gi n a n d v e n ati o n ( F A m e a n  =  0. 0 2 8).
F urt h er, w e us e d all 3 2 0 m al es t o t est t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e fl u ct u ati n g as y m m e -
tr y of U V p at c h /Ve n ati o n  a n d t h e e n vir o n m e nt ( P C 1). We f o u n d a si g ni fi c a nt r el ati o ns hi p 
b et w e e n si z e (r e pr es e nt e d b y t h e c e ntr oi d si z e of t h e l eft f or e wi n g) a n d b ot h Ve n ati o n  a n d 
U V p at c h  (U V p at c h :  ß =  −  0. 1 1 9, S E  =  0. 0 4 7,  t  =  −  2. 5 0 3, p  =  0. 0 1 3; Ve n ati o n :  ß =  −  0. 1 3 1, 
S E  =  0. 0 4 5,  t  =  −  2. 9 0 5, p  =  0. 0 0 4). T h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e e n vir o n m e nt a n d s h a p es 
( F A)  w as  si g ni fi c a nt  for  t h e  U V  p at c h ,  w h er e as  f or  Ve n ati o n  it  a p pr o a c h e d  si g ni fi c a n c e  
(U V  p at c h :  ß =  0. 0 3 1, S E  =  0. 0 1 2,  t  =  2. 5 9 5, p  =  0. 0 1 1; Ve n ati o n :  ß =  0. 0 2 2, S E  =  0. 0 1 2, 
t =  1. 8 6 2, p  =  0. 0 6 5). We a n al ys e d all s p e ci es s e p ar at el y i n t h e s a m e m a n n er a n d t h e e ff e cts 
of t h e e n vir o n m e nt o n fl u ct u ati n g as y m m etr y w er e si g ni fi c a nt o nl y i n a mi n orit y of c as es, 
i n p arti c ul ar i n G. m a xi m a  f or b ot h s h a p es a n d i n G. n e p al e nsis  a n d G. ni p h o ni c a  f or Ve n a-
ti o n o nl y (s e e T a bl e 4 ).
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R el ati o n s hi p b et w e e n t h e  s h a p e a n d t h e  e n vir o n m e nt
Usi n g a d at as et of all 3 2 0 m al es, w e i n v esti g at e d t h e r el ati o ns hi p b et w e e n t h e t w o d e fi n e d 
s h a p es ( Ve n ati o n  a n d U V p at c h ) a n d e n vir o n m e nt. E n vir o n m e nt w as r e pr es e nt e d b y t h e 
first pri n ci p al a xis ( P C 1). T h e e n vir o n m e nt ( P C 1) si g ni fi c a ntl y i n fl u e n c e d t h e s h a p e of t h e 
U V p at c h   ( F =  3 3. 8 5 2, p  <  0. 0 0 1,  R 2  =  0. 0 8 2). St atisti c all y si g ni fi c a nt w as als o t h e e n vir o n -
m e nt’s e ff e ct o n t h e wi n g si z e ( F  =  6 4. 3 0 6, p  <  0. 0 0 1,  R 2  =  0. 1 5 5).  R el ati o ns hi ps  b et w e e n 
Ve n ati o n  a n d  P C 1,  a n d  si z e:  P C 1  ( F  =  7. 4 5 8,  p  =  0. 0 2 2,  R 2  =  0. 0 2),  si z e  ( F  =  4 6. 0 5 8, 
p  ≤  0. 0 0 1,  R 2  =  0. 1 2 4).
F urt h er, w e r a n a s e p ar at e a n al ysis t o t est f or t h e e ff e ct of t h e e n vir o n m e nt o n s h a p e 
f or all s p e ci es s e p ar at el y ( T a bl e  5 ). T h e e ff e ct of t h e e n vir o n m e nt o n b ot h Ve n ati o n  a n d 
U V p at c h  w as si g ni fi c a nt i n G. a mi nt h a  a n d G. cl e o p atr a , w h er e b y v ari ati o n e x pl ai n e d b y 
t h e e n vir o n m e nt w as si g ni fi c a ntl y hi g h er i n t h e U V p at c h  t h a n i n Ve n ati o n . G o n e pt er y x 
r h a m ni  a n d G. as p asi a  als o dis pl a y e d a n o n-r a n d o m r el ati o ns hi p b et w e e n b ot h s h a p es a n d 
t h e e n vir o n m e nt b ut t h e di ff er e n c e b et w e e n Ve n ati o n  a n d U V p at c h  wit h r es p e ct t o v ari a-
ti o n e x pl ai n e d b y t h e e n vir o n m e nt w as n ot si g ni fi c a nt. I n g e n er al, t h e e x pl ai n e d v ari a n c e 
w as hi g h er f or t h e U V p at c h  i n all c as es, wit h t h e m ost disti n ct e ff e ct f o u n d i n G. as p asi a  
(s e e T a bl e 5  f or a c o m p aris o n of e n vir o n m e nt al e ff e cts i n b ot h Ve n ati o n  a n d U V p at c h ).
S h a p e di ff er e n c e s b et w e e n  s p e ci e s
We f o u n d t h at U V p at c h  a n d Ve n ati o n  s h a p e p att er ns i n t h e s e v e n G o n e pt er y x  s p e ci es w er e 
si g ni fi c a ntl y  di ff er e nt.  Pr o cr ust es  dist a n c es  r e pr es e nt  t h e  v al u e  of  s h a p e  di ff er e nti ati o n  
b et w e e n t h e c o m p ar e d gr o u ps (s p e ci es), w h er e b y — as s h o w n i n t h e T a bl e  6  w h er e hi g h er 
v al u es i n di c at e a gr e at er m or p h ol o gi c al dist a n c e b et w e e n s p e ci es — U V p at c h  is a b ett er 
dis cri mi n ati n g c h ar a ct er t h a n Ve n ati o n  i n a v ast m aj orit y of c as es ( wit h t h e e x c e pti o n of 
T a bl e  4    Fl u ct u ati n g as y m m etr y ( F A)
T his t a bl e d e m o nstr at es r el ati o ns hi ps b et w e e n t h e F A s c or es of t h e t w o m e as ur e d tr aits, n a m el y U V  p at c h 
(t h e o utli n e of t h e wi n g a n d s h a p e of t h e U V p at c h) [l a n d m ar k s 1 – 1 1, 3 0 – 4 1 +  1 2 – 2 0; s e e Fi g.  3 ] a n d Ve n a-
ti o n (t h e o utli n e of t h e wi n g a n d vei n bif ur c ati o n p oi nts) [l m 1 – 1 1, 3 0 – 4 1  +  2 1 – 2 9], a n d t h e e n vir o n m e nt 
(r e pr es e nt e d b y P C 1). T h e s p e ci es w er e first a n al ys e d t o g et h er ( c o ntr oll e d f or s p e ci es i d e ntit y) a n d t h e n 
s e p ar at el y. C o ntr ols f or tr ait si z e e ff e ct o n fl u ct u ati n g as y m m etr y w er e p erf or m e d i n all c as es
* p  <  0. 0 5;  * * p  <  0. 0 1;  * * * p  <  0. 0 0 1
S p e ci es P C 1 — U V p at c h P C 1 — Ve n ati o n
ß S E t p ß S E t p
All s p e ci es 0. 0 3 1 0. 0 1 2 2. 5 9 5 0. 0 1 1 * 0. 0 2 2 0. 0 1 2 1. 8 6 2 0. 0 6 5
r h a m ni − 0. 0 2 0 0. 0 1 8 −  1. 0 8 2 0. 2 8 3 − 0. 0 0 5 0. 0 1 5 −  0. 3 0 0 0. 7 6 5
n e p al e nsis 0. 0 2 8 0. 0 2 4 1. 1 9 7 0. 2 4 4 0. 0 5 8 0. 0 2 8 2. 0 8 2 0. 0 4 9 *
m a xi m a − 0. 1 6 1 0. 0 5 5 −  2. 9 1 8 0. 0 1 1 * −  0. 1 1 7 0. 0 5 1 −  2. 2 9 1 0. 0 4 6 *
a mi nt h a 0. 0 0 3 0. 0 2 4 0. 1 0 7 0. 9 1 7 −  0. 0 0 4 0. 0 2 3 −  0. 1 9 5 0. 8 4 9
as p asi a −  0. 0 1 5 0. 0 1 5 −  0. 9 7 0 0. 3 3 7 −  0. 0 2 6 0. 0 1 6 −  1. 6 7 2 0. 1 2 2
ni p h o ni c a − 0. 0 3 3 0. 0 3 5 −  0. 9 5 3 0. 3 5 8 − 0. 0 8 7 0. 0 3 1 −  2. 7 9 4 0. 0 1 5 *
cl e o p atr a − 0. 0 0 1 0. 0 2 0 −  0. 0 7 6 0. 9 4 0 0. 0 0 2 0. 0 1 8 0. 1 3 0 0. 8 9 7
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ni p h o ni c a /n e p al e nsis  a n d cl e o p atr a /m a xi m a ). T his fi n di n g s u g g ests a str o n g t a x o n st a bil-
it y of U V p at c h es. Fi g ur e 4 a, b s h o w t h e s c att er pl ots of P C 1 a n d P C 2 f or t h e t w o d e fi n e d 
s h a p es f or all 3 2 0 m al es. S p e ci m e ns ar e m or e d e ns el y cl ust er e d wit hi n s p e ci es al o n g t h e 
first P C a xis a n d di ff er e n c es b et w e e n t h e s p e ci es ar e m or e pr o mi n e nt. It is e vi d e nt t h at U V 
p at c h  dis cri mi n at es b et w e e n t h e s p e ci es b ett er t h a n Ve n ati o n  d o es.
Di s c u s si o n
We f o u n d t h at t h e s h a p e of t h e U V p at c h , d e fi n e d b y t h e o utli n e of t h e wi n g a n d b y t h e 
m ar gi ns of t h e ultr a vi ol et or n a m e nt, is m or e as y m m etri c t h a n t h e s h a p e m ar k e d as Ve n a-
ti o n, d e fi n e d b y t h e o utli n e of t h e wi n g a n d v ei n bif ur c ati o n p oi nts. T his r es ult i n di c at es 
t h at t h e pr o d u cti o n of s e x u all y s el e ct e d U V p at c h es m a y b e c ostli er t o t h e b utt er fl y t h a n t h e 
d e v el o p m e nt of a n o n-si g n alli n g tr ait ( M øll er a n d P o mi a n k o ws ki 1 9 9 3 ). O n t h e ot h er h a n d, 
w e r e v e al e d a st atisti c all y si g ni fi c a nt r el ati o ns hi p b et w e e n t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl es a n d 
fl u ct u ati n g as y m m etr y o nl y i n a mi n orit y of o bs er v ati o ns ( b ot h i n all s p e ci es t o g et h er a n d 
i n G. m a xi m a  f or U V p at c h  a n d G. n e p al e nsis , G. m a xi n a , a n d G. ni p h o n o c a  i n t h e c as e of 
Ve n ati o n ), a n d e v e n i n t h os e c as es, n o disti n ct tr e n d e m er g e d. We t h er ef or e c o n cl u d e t h at 
o ur r es ults d o n ot c orr o b or at e t h e h y p ot h esis t h at fl u ct u ati n g as y m m etr y is a r eli a bl e i n di -
c at or of a n i n di vi d u al’s q u alit y or a g e n er al i n di c at or of e n vir o n m e nt al str ess ( Bj or k st e n 
a n d P o mi a n k o ws ki 2 0 0 0 ; Bj or k st e n et  al. 2 0 0 0 ; L e ns et  al. 2 0 0 2 ; T all o e n et  al. 2 0 0 4 ).
F urt h er m or e,  w e  s h o w e d  t h at  o v er all  s h a p e  v ari ati o n  (f or  all  3 2 0  s p e ci m e ns)  of  U V  
p at c h es is d e p e n d e nt o n e n vir o n m e nt al c o n diti o ns. T his r el ati o ns hi p is str o n g er t h a n t h at 
b et w e e n  t h e  e n vir o n m e nt  a n d  wi n g  v e n ati o n.  U V  p at c h es  t h us  s e e m  t o  b e  m or e  c o n di -
ti o n- d e p e n d e nt,  i. e.  m or e  i n fl u e n c e d  b y  t h e  e n vir o n m e nt,  t h a n  t h e  n o n-si g n alli n g  tr ait  
(Ve n ati o n ).
W h e n t h e s p e ci e s w er e a n al ys e d s e p ar at el y, t h e a m o u nt of v ari a n c e i n t h e s h a p e of 
t h e U V  p at c h  e x pl ai n e d  b y  e n vir o n m e nt al  f a ct or s  w a s  a g ai n  hi g h er  t h a n  i n  t h e  c a s e  
of V e n ati o n , a n d t hi s w a s e s p e ci all y a p p ar e nt i n G. a s p a si a . T hi s tr e n d w a s n ot, h o w-
e v er, si g ni fi c a nt i n all of t h e st u di e d s p e ci e s. I n c o m p ari s o n t o o ur pr e vi o u s st u d y of G. 
r h a m ni  ( P e c h á č e k et  al. 2 0 1 4 ), r e s ult s of o ur c urr e nt w or k r e v e al e d a si g ni fi c a nt b ut n ot 
T a bl e  5    R el ati o ns hi p b et w e e n t h e s h a p e of t w o m e as ur e d tr aits ( U V p at c h /Ve n ati o n ) a n d t h e e n vir o n m e nt 
r e pr es e nt e d b y t h e first pri n ci p al a xis ( P C 1) ( c o ntr oll e d f or si z e)
R 2  c o m p., t h e si g ni fi c a n c e of st atisti c al c o m p aris o n b et w e e n t h e RU V p at c h
2   a n d RVe n ati o n
2
* p  <  0. 0 5;  * * p  <  0. 0 1;  * * * p  <  0. 0 0 1
S p e ci es P C 1 — U V p at c h P C 1 — Ve n ati o n R 2  c o m p.
F p R 2 F p R 2 p
All s p e ci es 3 3. 8 5 2 <  0. 0 0 1 * * * 0. 0 8 2 7. 4 5 8 0. 0 2 2 * 0. 0 2 0 <  0. 0 0 1 * * *
r h a m ni 2. 6 4 7 0. 0 3 6 * 0. 0 3 2 1. 9 2 8 0. 0 3 6 * 0. 0 2 3 0. 2 6 5
n e p al e nsis 1. 1 1 5 0. 3 2 0 0. 0 4 5 0. 6 9 7 0. 8 4 1 0. 0 2 8 0. 0 3 9 *
m a xi m a 0. 7 1 6 0. 6 6 9 0. 0 4 1 0. 6 2 7 0. 7 9 6 0. 0 3 5 0. 4 7 8
a mi nt h a 6. 9 9 3 <  0. 0 0 1 * * * 0. 0 9 9 4. 7 0 1 <  0. 0 0 1 * * * 0. 0 6 7 <  0. 0 0 1 * * *
as p asi a 2 1. 5 5 5 <  0. 0 0 1 * * * 0. 2 8 1 3. 4 1 8 <  0. 0 0 1 * * * 0. 0 6 1 0. 3 4 1
ni p h o ni c a 1. 8 1 4 0. 1 1 5 0. 1 0 1 0. 8 3 5 0. 6 3 9 0. 0 5 5 <  0. 0 0 1 * * *
cl e o p atr a 2. 1 0 1 0. 0 2 7 * 0. 0 2 9 1. 9 7 4 0. 0 2 3 * 0. 0 2 7 0. 0 0 1 * *
A ut h or's p ers o n al c o p y
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str o n g c o n diti o n d e p e n d e n c y of U V p at c h e s i n t hi s s p e ci e s. T hi s di ff er e n c e i n r e s ult s 
mi g ht ari s e fr o m a d e cr e a s e i n t h e r a n g e of v ari ati o n wit hi n s p e ci m e n s of G. r h a m ni  
c a u s e d b y a n e w t a x o n o m y of t h e g e n u s G o n e pt e r y x , a c c or di n g t o w hi c h G. n e p al e n si s  
i s a s e p ar at e s p e ci e s ( B o z a n o et  al. 2 0 1 6 ). F or m erl y, G. n e p al e n si s  w a s r e g ar d e d a s a 
Fi g.  4    T h e pl ots s h o w s h a p e di ff er e n c es b et w e e n t h e s e v e n a n al ys e d s p e ci es al o n g t h e first t w o pri n ci p al 
c o m p o n e nt a x es ( P C 1 a n d P C 2) a c c or di n g t h e U V p at c h es ( a ) a n d t h e v e n ati o n p att er n (b )
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s u b s p e ci e s of G. r h a m ni  a n d it w a s a s s u c h t h at it w a s i n cl u d e d i n t h e a b o v e m e nti o n e d 
st u d y of P e c h á č e k et  al. ( 2 0 1 4 ).
C a n o ni c al v ari at e a n al ysi s r e v e al e d t h at U V p at c h  di s cri mi n at e s a m o n g s p e ci e s b et-
t er t h a n V e n ati o n  d o e s. T hi s o ut c o m e s u p p ort s t h e h y p ot h e si s t h at U V si g n al s, b ei n g a 
p o s si bl e s e c o n d ar y s e x u al c h ar a ct eri sti c, ar e m or e v ari a bl e t h a n n o n- s e x u al tr ait s e v e n 
i n cl o s el y r el at e d s p e ci e s (I w a s a a n d P o mi a n k o ws ki 1 9 9 5 ). I n t h e c o nt e xt of U V c ol-
o ur ati o n, t hi s h y p ot h e si s w a s i n v e sti g at e d — wit h si mil ar r e s ult s — alr e a d y i n t h e C oli a s  
b utt er fli e s ( Br u nt o n 1 9 9 8 ; K e m p et  al. 2 0 0 5 ), w hi c h ar e r el ati v el y cl o s el y r el at e d t o t h e 
g e n u s G o n e pt e r y x  ( W a hl b er g et  al. 2 0 1 4 ). F urt h er m or e, w e h a v e s h o w n t h at t h e a n a-
l ys e d s p e ci e s st ati sti c all y di ff er i n t h e s h a p e of U V p at c h e s o n t h eir f or e wi n g. T hi s fi n d-
i n g s u p p ort s t h e cl a s si c al cl ai m of t h e U kr ai ni a n e nt o m ol o gi st Y uri N e kr ut e n k o, w h o 
vi e w e d  U V  p at c h e s  a s  a n  i m p ort a nt  t a x o n o mi c  c h ar a ct eri sti c  wit hi n  t h e  g e n u s  G o n e -
pt e r y x  ( N e kr ut e n k o  1 9 6 8 ).  U s ef ul n e s s  of  U V  tr ait s  f or  t a x o n o m y  h a s  b e e n  di s c u s s e d  
al s o f or ot h er g e n er a ( F erri s 1 9 7 2 ; K n utt ell a n d Fi e dl er 2 0 0 0 ). F urt h er m or e, i n t h e c a s e 
of G o n e pt e r y x  b utt er fli e s, d or s al U V p at c h e s o n b ot h f or e- a n d hi n d wi n g s a p p e ar s t o 
b e m or e v ari a bl e t h a n t h eir c ol o ur ati o n i n t h e vi si bl e s p e ctr u m. F or i n st a n c e, m al e s of 
G o n e pt e r y x f a ri n o s a  a n d G. t ai w a n a  h a v e eit h er n o n e or v er y s m all U V p at c h e s o n t h eir 
wi n g s. I n m a n y l o c aliti e s, G. f a ri n o s a  i s s y m p atri c wit h G. r h a m ni  s o t h at a b s e n c e of 
U V c ol o ur ati o n i n G. f a ri n o s a  m a y h a v e e v ol v e d a s a n a d a pt ati o n t h at f a cilit at e s m at e 
r e c o g niti o n. Si mil arl y, G. t ai w a n a  i s s y m p atri c wit h G. a mi nt h a f o r m o s a n a  i n T ai w a n. 
T hi s f a ct s u g g e st s t h at di ff er e nt U V p att er n s m a y pl a y a r ol e i n di s cri mi n ati n g a m o n g 
p o s si bl e m at e s ( F or d y c e et  al. 2 0 0 2 ). M at e r e c o g niti o n b a s e d o n t h e a b s e n c e or pr e s-
e n c e of U V si g n al s h a s b e e n h y p ot h e si s e d f or C oli a s  b utt er fli e s ( Sil b er gli e d a n d T a yl or 
1 9 7 3 , 1 9 7 8 ) a n d t o a c ert ai n e xt e nt al s o f or Pi e ri s r a p a e  ( O b ar a et  al. 2 0 0 8 ; F u k a n o 
et  al. 2 0 1 2 ). F urt h er s u p p ort f or t h e m at e r e c o g niti o n f u n cti o n of U V p at c h e s m a y b e 
f o u n d i n t h e f a ct t h at v er y di ff er e nt U V p at c h e s c a n b e f o u n d o n t h e hi n d wi n g s of all 
a mi nt h a  s u b s p e ci e s (f or e wi n g s ar e n e arl y c o m pl et el y c o v er e d b y iri d e s c e nt U V p at c h i n 
all s u b s p e ci e s): n o p att er n (j u st a U V s p ot) i n G. a mi nt h a a mi nt h a , l ar g er U V p at c h e s i n 
t h e G. a mi nt h a f o r m o s a n a , a n d U V p at c h e s c o v eri n g al m o st t h e e ntir e ar e a of t h e hi n d-
wi n g s i n G. a mi nt h a t hi b et a n a  a n d G. a mi nt h a m u r a y a m a e  ( s y n. G. a mi nt h a y u n n a n e n -
si s ). N ot e, h o w e v er, t h at t hi b et a n a a n d m u r a y a m a e  o c c ur v er y f ar fr o m e a c h ot h er (t h e y 
ar e all o p atri c). T h eir i d e nti c al U V a p p e ar a n c e t h er ef or e c a n n ot l e a d t o a n y pr o bl e m s i n 
m at e r e c o g niti o n b e c a u s e t h e y ar e n ot pr e s e nt i n t h e s a m e l o c alit y ( B o z a n o et  al. 2 0 1 6 ). 
B ot h s u b s p e ci e s, h o w e v er, m a y u s e t h e hi n d wi n g p att er n t o di sti n g ui s h t h e m s el v e s fr o m 
t h e G. a mit h a a mi nt h a , w hi c h h a s a m u c h l ar g er ar e a of di stri b uti o n a n d i n p art s of it s 
di stri b uti o n ar e a i s s y m p atri c wit h o n e or t h e ot h er s u b s p e ci e s.
All i n all, o ur c o m p aris o n of m or p h ol o gi c al pr o p erti es (s h a p e a n d fl u ct u ati n g as y m m e -
tr y) of t h e t w o c h os e n wi n g p att er ns (U V p at c h  a n d Ve n ati o n ) i n di c at es a t e n d e n c y t o w ar ds 
a l ar g er c o n diti o n- d e p e n d e n c y i n U V p at c h es, w hi c h ar e h y p ot h eti c al si g n alli n g tr aits, t h a n 
i n t h e n o n-si g n alli n g v e n ati o n p att er n. St atisti c all y, h o w e v er, t h e t e n d e n c y w as si g ni fi c a nt 
o nl y i n a mi n orit y of c as es.
Wit h e x c e pti o n of G. as p asi a , t h e a m o u nt of s h a p e v ari ati o n e x pl ai n e d b y t h e e n vir o n-
m e nt w as r at h er s m all i n all t h e a n al ys es. T his o ut c o m e c o ul d b e p artl y d u e t o t h e f a ct t h at 
w e c o ntr oll e d f or t h e e ff e ct of wi n g si z e, w hi c h e x pl ai n e d m or e t h a n 1/ 4 of t h e v ari ati o n i n 
t h e U V p at c h  a n d a p pr o xi m at el y 5 p er c e nt i n Ve n ati o n . B y c o ntr olli n g f or wi n g si z e, w e 
eli mi n at e d a si g ni fi c a nt a m o u nt of v ari a n c e, w hi c h l eft o nl y a s m all p art of v ari a n c e t o b e 
a c c o u nt e d f or b y e n vir o n m e nt al e ff e cts. Wit h o ut c o ntr oll e d e x p eri m e nts, h o w e v er, w e c a n -
n ot esti m at e t h e pr o p orti o n of si z e v ari ati o n t h at m a y b e d u e t o e n vir o n m e nt al c o n diti o ns 
a n d g e n eti c b a c k gr o u n d. B y c o ntr olli n g f or si z e, w e m a y h a v e t h us dis miss e d s o m e p art of 
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v ari ati o n t h at is, t o s o m e e xt e nt, d u e t o t h e e n vir o n m e nt. I n t his st u d y, w e w er e u n a bl e t o 
di ff er e nti at e b et w e e n di ff er e nt s o ur c es of all o m etr y ( Kli n g e n b er g 2 0 1 6 ).
A n ot h er li mit ati o n of o ur st u d y m a y b e d u e t o s el e cti o n of a n o n-si g n alli n g tr ait, i. e., 
wi n g v e n ati o n. O n e al w a ys o u g ht t o b e c a uti o us w h e n c o m p ari n g di ff er e nt cl ass es of tr aits, 
i n t his c as e str u ct ur al a n d c ol o ur tr aits ( S h e e h a n a n d Ti b b etts 2 0 1 1 ). It is f or i nst a n c e p os-
si bl e t h at t h e si z e a n d s h a p e of t h e b utt er fli es’ wi n gs ar e als o i n fl u e n c e d b y s e x u al s el e cti o n 
( Wi c k m a n 1 9 9 2 ). N e v ert h el ess, w e us e d a f u n cti o n all y a n d d e v el o p m e nt all y c o nstr ai n e d 
v e n ati o n p att er n, n ot t h e wi n g s h a p e p er s e as a n o n-si g n alli n g tr ait.
Alt er n ati v el y,  t h e  l o w er  r es p o nsi v e n ess  of  Ve n ati o n  ( a n d  t h us  t h e  hi g h er  r es p o ns e  of  
U V p at c h ) t o e n vir o n m e nt al fl u ct u ati o ns m a y b e d u e t o t h e gr e at er e v ol uti o n ar y b ur d e n of 
t h e  v e n ati o n  p att er n  ( S c h o c h  2 0 1 0 ).  Ve n ati o n  u n d erli es  t h e  f u n cti o n al  a n d  d e v el o p m e n-
t al  str u ct ur es  of  t h e  wi n g  a n d  its  v ari ati o n  d uri n g  e v ol uti o n  m a y  b e  t h er ef or e  r estri ct e d  
( S hi m mi et  al. 2 0 1 4 ).
F or r e as o ns dis c uss e d a b o v e, w e c a n n ot c o n cl u d e t h at U V p att er ns i n t h e s e v e n st u di e d 
bri mst o n es ar e bi ol o gi c al si g n als of m at e q u alit y i n t h e s a m e w a y i n w hi c h it h as b e e n 
s h o w n f or U V c ol o ur ati o n i n ot h er r el at e d s p e ci es of b utt er fli es ( K e m p 2 0 0 6 b ; P a p k e et  al. 
2 0 0 7 ; K e m p a n d R ut o ws ki 2 0 1 1 ). Still, w e h a v e s h o w n t h at t h er e ar e si g ni fi c a nt i nt ers p e-
ci fi c di ff er e n c es i n t h e s h a p e of f or e wi n g U V p att er ns i n t h e g e n us G o n e pt er y x  a n d t his 
i n di c at es t h at U V p at c h es m a y pl a y a r ol e i n m at e r e c o g niti o n.
C o nsi d eri n g t h e c o n n e cti o n b et w e e n t h e U V r e fl e cti v e p att er ns a n d s e x u al s el e cti o n, w e 
n e e d t o as k i n w hi c h st a g e of c o urts hi p c o ul d t h es e p att er ns b e a ct u all y si g ni fi c a nt. Li k e 
m a n y ot h er b utt er fli es ( Sil b er gli e d 1 9 8 4 ), bri mst o n e m al es a cti v el y s e ar c h f or f e m al es a n d, 
at l e ast i n G. r h a m ni , m ati n g t a k es pl a c e s o o n aft er t h e f e m al es e m er g e fr o m hi b er n ati o n 
( Wi kl u n d et  al. 1 9 9 6 ). T h e m al es e m er g e a f e w w e e k s e arli er a n d st art p atr olli n g f or m at es. 
If a m al e bri mst o n e fi n ds a s uit a bl e f e m al e sitti n g s o m e w h er e, h e cir cl es ar o u n d h er a n d 
tri es t o c o n vi n c e h er t o c o p ul at e ( Gl a es er et  al. 2 0 1 7 ). If t h e f e m al e h a d alr e a d y c o u pl e d 
wit h a n ot h er m al e, s h e dis pl a ys a disti n cti v e m at e-r ef us al p ost ur e ( Wi kl u n d et  al. 1 9 9 6 ; 
Fri b er g et  al. 2 0 0 8 ). If s h e h as n ot, t h e m al e c a n b e a c c e pt e d. T h e n t h er e f oll o ws a r el a -
ti v el y c o m pli c at e d c o urts hi p fli g ht, w h er e t h e c o u pl e oft e n fli es hi g h i nt o t h e air. T his rit u al 
c a n b e r e p e at e d s e v er al ti m es. Usi n g c o ntr oll e d m a ni p ul ati o n of t h e l e v el of U V r e fl e c -
t a n c e or t h e s h a p e si z e of t h e U V p at c h es, as pr e vi o usl y d o n e i n E ur e m e h e c a b e  ( R ut o ws ki 
a n d K e m p 2 0 1 7 ) a n d i n H y p oli m n as b oli n a  ( K e m p 2 0 0 7 ), it c o ul d b e i n v esti g at e d w h et h er 
ultr a vi ol et p att er ns i n d e e d pl a y a r ol e i n s e x u al s el e cti o n of bri mst o n es. F urt h er m or e, usi n g 
a si mil ar s et- u p, w e s h o ul d b e a bl e t o l e ar n i n w hi c h c o urts hi p p h as e t h es e p at c h es ar e 
r el e v a nt. If U V c ol o ur ati o n is i m p ort a nt d uri n g t h e i niti al c o nt a ct wit h t h e f e m al e, a m al e 
wit h alt er e d or r e m o v e d U V p at c h es s h o ul d b e r ej e ct e d or i g n or e d n ot o nl y b y f e m al es t h at 
h a v e alr e a d y m at e d b ut als o b y vir gi n f e m al es, s u c h as i n C oli as  b utt er fli es ( Sil b er gli e d a n d 
T a yl or 1 9 7 8 ) or j u m pi n g s pi d ers ( Li m et  al. 2 0 0 7 ). I n p ot e nti al e x p eri m e nts, h o w e v er, o n e 
o u g ht t o t a k e i nt o a c c o u nt t h e r ol e of p h er o m o n es i n b utt er fl y c o urts hi ps ( Va n e- Wri g ht a n d 
B o p pr é 1 9 9 3 ). I n G. r h a m ni , f or i nst a n c e, p h er o m o n es pr o b a bl y d o pl a y a r ol e i n r ej e cti n g 
t h e m al e ( S c ott 1 9 7 2 ).
I n c o nt e xt of o ur r e s ult s, w hi c h s u g g e st s t h at t h er e i s a r el ati o n s hi p b et w e e n t h e e n vi -
r o n m e nt  a n d  a  U V  p att er n  e x pr e s si o n  at  l e a st  i n  s o m e  of  t h e  i n v e sti g at e d  s p e ci e s,  it  
c a n b e h y p ot h e si s e d t h at s p e ci e s li vi n g i n ar e a s w h er e t h er e i s m or e s h a d o w or d e n s e, 
str o n gl y U V- a b s or pti v e v e g et ati o n ( Sil b er gli e d 1 9 7 9 ), s h o ul d h a v e l ar g er U V p att er n s or 
t h at t h e s e p att er n s s h o ul d c o v er b ot h f or e- a n d hi n d wi n g s t o f ul fil t h eir si g n alli n g f u n c-
ti o n. T hi s h y p ot h e si s i s li n k e d t o a pr o p o s al b y M e y er- R o c h o w a n d J är vil e ht o (1 9 9 7 ) 
w h o cl ai m t h at t h e wi n g s of Pi e ri s r a p a e  i n di vi d u al s fr o m n ort h er n r e gi o n s r e fl e ct t h e 
U V  li g ht  m or e  str o n gl y  b e c a u s e  t h e  p er c e nt a g e  of  U V  irr a di ati o n  o n  E art h’s  s urf a c e  
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d e cr e a s e s fr o m e q u at or t o w ar d s t h e p ol e s ( H er m a n et  al. 1 9 9 9 ). E xtr a p ol ati n g fr o m t hi s 
pr o p o s al, h o w e v er, w e s h o ul d e x p e ct b utt er fli e s fr o m ari d or al pi n e ar e a s t o h a v e l ar g er 
U V p att er n s a s w ell b e c a u s e i n s u c h ar e a s, t h er e i s l e s s gr a s s wit h a l o w U V al b e d o, 
a n d s a n d or ot h er m at eri al s wit h a r el ati v el y hi g h U V al b e d o pr e v ail ( C h a d y ši e n e a n d 
Gir g ž d ys 2 0 0 8 ), wit h t h e c o n s e q u e n c e t h at a s t h e U V al b e d o i n cr e a s e s, c o ntr a st b et w e e n 
U V  iri d e s c e nt  wi n g s  a n d  t h e  b a c k gr o u n d  d e cli n e s.  A g ai n st  a  hi g hl y  U V- a b s or pti v e  
b a c k gr o u n d ( e. g. gr a s s), e v e n s m all er p att er n s s h o ul d t h u s b e l ar g e e n o u g h t o f ul fil a 
si g n alli n g  f u n cti o n.  O n  t h e  ot h er  h a n d,  if  t h e  U V  p att er n  si z e  p o siti v el y  d e p e n d s  o n  
a v ail a bilit y  of  a c c e s si bl e  n utri e nt s,  t h e  p at c h e s  s h o ul d  b e  s m all er  i n  ari d  r e gi o n s.  It  
w o ul d b e t h u s a g o o d i d e a t o f o c u s o n t h o s e attri b ut e s of U V r e fl e cti v e p att er n s w hi c h 
m a y d e p e n d o n t h e t y p e of h a bit at i n w hi c h a s p e ci e s, s u b s p e ci e s, or p o p ul ati o n c o m -
m o nl y o c c ur.
P ot e nti all y  si g ni fi c a nt  b ut  utt erl y  n e gl e ct e d  is  t h e  f a ct  t h at  U V  r e fl e ct a n c e  a p p e ars  
n ot o nl y i n bri mst o n e m al es b ut als o i n t h e f e m al es. It is us u all y st at e d t h at t h e wi n gs of 
f e m al es ar e, wit h t h e e x c e pti o n of o c c asi o n al U V s p ots, f ull y U V a bs or pti v e. T h at is tr u e, 
b ut o nl y f or t h e d ors al si d e of t h e wi n gs. F e m al es of m a n y bri mst o n e s p e ci es h a v e a disti n ct 
U V iri d es c e nt p att er n o n t h e v e ntr al si d e of t h eir wi n gs: U V li g ht is r e fl e ct e d b y t h e e ntir e 
s urf a c e e x c e pt f or t h e ar e a w h er e t h e wi n gs o v erl a p ( o w n u n p u blis h e d d at a): i n t his w a y, 
t h e s o- c all e d O u d e m a ns’ p h e n o m e n o n (i. e. t h e p att er n c o v ers o nl y t h e e x p os e d p arts of 
o v erl a p pi n g m or p h ol o gi c al str u ct ur es) c o m es i nt o pl a y ( O u d e m a ns 1 9 0 3 ; K o m ár e k 2 0 0 3 ). 
It is t h er ef or e p ossi bl e t h at f e m al e U V r e fl e ct a n c e o n v e ntr al si d es of t h eir wi n gs pl a ys a 
r ol e i n t h e c o urts hi p of bri mst o n e b utt er fli es. E arli er st u di es s u g g est t h at f e m al e U V c ol -
o ur ati o n m a y b e us e d b y m al es t o fi n d a f e m al e or t o r e c o g nis e t h at s h e is a s uit a bl e m ati n g 
p art n er, as is t h e c as e of Pi eris r a p a e cr u c ci v or a  ( O b ar a 1 9 7 0 ; O b ar a a n d M aj er us 2 0 0 0 ).
T h e f a ct t h at i n f e m al es, t h e v e ntr al si d e of t h e wi n gs oft e n f e at ur es a U V p att er n h as 
i nt er esti n g e c ol o gi c al i m pli c ati o ns f or bri mst o n es. It is g e n er all y ass u m e d t h at t h eir l e af-
li k e wi n g s h a p e s er v es as a c a m o u fl a g e, t h at it all o ws t h e o w n er t o bl e n d i n wit h t h e v e g-
et ati o n, t h us pr ot e cti n g t h e s p e ci m e n fr o m a pr e d at or ( Br a k e fi el d et  al. 1 9 9 2 ). T his c a m o u-
fl a g e is s u p pl e m e nt e d b y t h e c ol o uri n g of t h e u n d ersi d e of t h eir p al e y ell o w- gr e e n wi n gs. 
T his is t h e c as e es p e ci all y i n f e m al es a n d it is a p p ar e nt at l e ast t o h u m a n o bs er v ers ( w h e n 
sitti n g o n v e g et ati o n, t h es e b utt er fli es oft e n cl os e t h eir wi n gs). O n t h e ot h er h a n d, h o w e v er, 
s u c h f e m al es s h o ul d b e q uit e disti n cti v e t o bir ds, w hi c h ar e us u all y s e nsiti v e t o U V li g ht 
( H art a n d V or o b y e v 2 0 0 5 ; Ö d e e n a n d H åst a d 2 0 1 3 ). We als o s h o ul d as k w h et h er, gi v e n 
t h at m al es h a v e a U V iri d es c e nt u p p er wi n g si d e, U V r e fl e ct a n c e c o ul d pl a y a r ol e i n vis u al 
c o m m u ni c ati o n wit h pr e d at ors. Si n c e bri mst o n es hi b er n at e as a d ults, t h e y ar e a m o n g t h e 
first b utt er fli es t o e m er g e i n s pri n g ( Wi kl u n d et  al. 1 9 9 6 ). At t h at ti m e, t h e y ar e hi g hl y c o n-
s pi c u o us a n d alt h o u g h t h e y ar e e di bl e, bir ds d o n ot us u all y pr e y o n t h e m. T h eir c ol o ur ati o n 
is t h o u g ht t o b e a p os e m ati c, b e c a us e it is r e mi nis c e nt of c ol o ur ati o n of s o m e u n p al at a bl e 
pi eri ds ( E n dl er 1 9 8 1 ; R ot hs c hil d 1 9 8 1 ). We c a n als o h y p ot h esis e t h at U V iri d es c e nt s ur-
f a c es c a n b e us e d t o st artl e pr e d at ors, as is t h e c as e of l ar g e a n d c o ns pi c u o us e y es p ots of 
s o m e  ot h er  b utt er fli es  ( St e v e ns  2 0 0 5 ).  N o n et h el ess,  w h e n  att a c k e d  b y  a  bir d,  b utt er fli es  
sti ff e n a n d pr et e n d t o b e d e a d (t h a n at osis) i nst e a d of a cti v el y d ef e n di n g t h e ms el v es ( R ot h -
s c hil d 1 9 8 1 ).
Alt h o u g h o ur st u d y s u g g ests t h at U V p att er ns ar e i n v ol v e d i n t h e s e x u al s el e cti o n of 
G o n e pt er y x  b utt er fli es a n d c o m p aris o ns wit h ot h er b utt er fli es m a k e t his s u g g esti o n v er y 
li k el y, f urt h er t h or o u g h m a ni p ul ati v e a n d b e h a vi o ur al m ati n g e x p eri m e nts ar e n e e d e d t o 
c o n fir m  t h es e  c o n cl usi o ns.  S u c h  st u di es  mi g ht  c o n fir m  t h e  a b o v e m e nti o n e d  h y p ot h es es,  
alt h o u g h  l o n g-li v e d  bri mst o n es  ar e  li k el y  t o  m a k e  t his  pr o c ess  s o m e w h at  m or e  di ffi c ult  
t h a n t h e m or e tr a diti o n al m o d el s p e ci es w o ul d.
A ut h or's p ers o n al c o p y
E v ol uti o n ar y E c ol o g y
1 3
Ac k n o wl e d g e m e nts  T h e a ut h ors w o ul d li k e t o t h a n k Bl a n c a H u ert as, S a bi n e G a al- H as zl er, P a v el C h v oj k a, 
J a n Š u m pi c h, P etr B a ň ař, a n d J a a n L ui g f or pr o vi di n g b utt er fl y c oll e cti o ns, Z d e n ě k F alt ý n e k Fri c f or his 
h el p wit h pr e p ari n g a p h yl o g e n eti c tr e e us e d i n t h e a n al ys es, a n d A n n a Pil át o v á f or E n glis h pr o ofr e a di n g. 
We w o ul d als o li k e t o t h a n k T. W hit e a n d t w o a n o n y m o us r e vi e w ers f or m a ki n g c o nstr u cti v e c o m m e nts t o 
a n e arli er v ersi o n of t his m a n us cri pt. T his r es e ar c h w as s u p p ort e d b y t h e C h arl es U ni v ersit y Gr a nt pr oj e ct 
G A U K 9 6 4 2 1 6.
C o m pli a n c e wit h et hi c al st a n d ar d s  
C o n fli c t of i nt er est T h e a ut h ors d e cl ar e n o c o n fli cts of i nt er est.
R ef er e n c e s
A d a m s D C, Ot ar ol a- C a still o E ( 2 0 1 3) G e o m or p h: a n R p a c k a g e f or t h e c oll e cti o n a n d a n al ysi s of g e o -
m etri c m or p h o m etri c s h a p e d at a. M et h o d s E c ol E v ol 4: 3 9 3 – 3 9 9
All e n C E, Z w a a n BJ, Br a k e fi el d P M ( 2 0 1 1) E v ol uti o n of s e x u al di m or p hi s m i n t h e L e pi d o pt er a. A n n u 
R e v E nt o m ol 5 6: 4 4 5 – 4 6 4
B a d y a e v  A  ( 2 0 0 4)  I nt e gr ati o n  a n d  m o d ul arit y  i n  t h e  e v ol uti o n  of  s e x u al  or n a m e nt s.  I n:  Pi gli u c ci  M, 
Pr e st o n  K  ( e d s)  P h e n ot y pi c  i nt e gr ati o n:  st u d yi n g  t h e  e c ol o g y  a n d  e v ol uti o n  of  c o m pl e x  p h e n o -
t y p e s. O xf or d U ni v er sit y Pr e s s, O xf or d, p p 5 0 – 7 9
B at e s D, M ä c hl er M, B ol k er B, W al k er S ( 2 0 1 5) Fitti n g li n e ar mi x e d- e ff e ct s m o d el s u si n g l m e 4. J St at 
S oft w 6 7: 1 – 4 8
B e a sl e y D A E, B o ni s oli- Al q u ati A, M o u s s e a u T A ( 2 0 1 3) T h e u s e of fl u ct u ati n g a s y m m etr y a s a m e a s ur e 
of e n vir o n m e nt all y i n d u c e d d e v el o p m e nt al i n st a bilit y: a m et a- a n al ysi s. E c ol I n di c 3 0: 2 1 8 – 2 2 6
B er n ar d  G D,  R e mi n gt o n  C L  ( 1 9 9 1)  C ol or  vi si o n  i n  L y c a e n a  b utt er fli e s:  s p e ctr al  t u ni n g  of  r e c e pt or  
arr a ys i n r el ati o n t o b e h a vi or al e c ol o g y. Pr o c N atl A c a d S ci U S A 8 8: 2 7 8 3 – 2 7 8 7
Bj or k st e n D, P o mi a n k o ws ki F ( 2 0 0 0) Fl u ct u ati n g a s y m m etr y of s e x u al a n d n o n s e x u al tr ait s i n st al k- e y e d 
fli e s: a p o or i n di c at or of d e v el o p m e nt al str e s s a n d g e n eti c q u alit y. J E v ol Bi ol 1 3: 8 9 – 9 7
Bj or k st e n T A, F o wl er K, P o mi a n k o ws ki A ( 2 0 0 0) W h at d o e s s e x u al tr ait F A t ell u s a b o ut str e s s ? Tr e n d s 
E c ol E v ol 1 5: 1 6 3 – 1 6 6
B o z a n o G C, C o ut si s J G, H er m a n P, All e gr u c ci G, C e s ar o ni D, S b or d o ni V ( 2 0 1 6) Pi eri d a e P art 3 ( G ui d e 
t o t h e b utt er fli e s of t h e P al e ar cti c r e gi o n). O m n e s Art e s, Mil a n o
Br a k e fi el d P M, S hr e e v e T G, T h o m a s J A ( 1 9 9 2) A v oi d a n c e, c o n c e al m e nt a n d d ef e n c e. I n: D e n ni s R L H 
( e d) T h e e c ol o g y of b utt er fli e s i n Brit ai n. O xf or d U ni v er sit y Pr e s s, O xf or d, p p 9 3 – 1 1 9
Br e u k er CJ, Gi b b s M, Va n D o n g e n S, M er c k x T, Va n D y c k H ( 2 0 1 0) T h e u s e of g e o m etri c m or p h o m et -
ri c s i n st u d yi n g b utt er fl y wi n g s i n a n e v ol uti o n ar y e c ol o gi c al c o nt e xt. I n: El e w a A M T ( e d) M or -
p h o m etri c s f or n o n m or p h o m etri ci a n s. S pri n g er, B erli n, p p 2 7 1 – 2 8 7
Bri s c o e A D, C hitt k a L ( 2 0 0 1) T h e e v ol uti o n of c ol or vi si o n i n i n s e ct s. A n n u R e v E nt o m ol 4 6: 4 7 1 – 5 1 0
Br u nt o n C F A ( 1 9 9 8) T h e e v ol uti o n of ultr a vi ol et p att er n s i n E ur o p e a n C oli a s  b utt er fli e s ( L e pi d o pt er a, 
Pi eri d a e): a p h yl o g e n y u si n g mit o c h o n dri al D N A. H er e dit y 8 0: 6 1 1 – 6 1 6
Br u nt o n C F A, M aj er u s M E N ( 1 9 9 5) Ultr a vi ol et c ol or s i n b utt er fli e s —i ntr a s p e ci fi c or i nt er- s p e ci fi c c o m -
m u ni c ati o n. Pr o c R S o c L o n d B 2 6 0: 1 9 9 – 2 0 4
Br u nt o n  C F A,  R u s s el  PJ C,  M aj er u s  M E N  ( 1 9 9 6)  Vari ati o n  i n  ultr a vi ol et  wi n g  p att er n s  of  bri m st o n e  
b utt er fli e s ( G o n e pt e r y x : Pi eri d a e) fr o m M a d eir a a n d t h e C a n ar y I sl a n d s. E nt o m ol G a z 1 1 5: 3 0 – 3 9
B y b e e  S M,  Y u a n  F,  R a m st ett er  M D,  Ll or e nt e- B o u s q u et s  J,  R e e d  R D,  O s ori o  D,  Bri s c o e  A D  ( 2 0 1 2)  
U V p h ot or e c e pt or s a n d U V- y ell o w wi n g pi g m e nt s i n H eli c o ni u s  b utt er fli e s all o w a c ol or si g n al t o 
s er v e b ot h mi mi cr y a n d i ntr a s p e ci fi c c o m m u ni c ati o n. A m N at 1 7 9: 3 8 – 5 1
C h a d y ši e n e R, Gir g ž d ys A ( 2 0 0 8) Ultr a vi ol et r a di ati o n al b e d o of n at ur al s urf a c e s. J E n vir o n E n g L a n d s c 
M a n a g 1 6: 8 3 – 8 8
C h e n P-J, A w at a H, M at s u s hit a A, Ya n g E- C, Ari k a w a K ( 2 0 1 6) E xtr e m e s p e ctr al ri c h n e s s i n t h e e y e of 
t h e c o m m o n bl u e b ottl e b utt er fl y, G r a p hi u m s a r p e d o n . Fr o nt E c ol E v ol 4: 1 – 1 2
C h o w n S L, G a st o n KJ ( 2 0 1 0) B o d y si z e v ari ati o n i n i n s e ct s: a m a cr o e c ol o gi c al p er s p e cti v e. Bi ol R e v 
C a m b P hil o s S o c 8 5: 1 3 9 – 1 6 9
C ott o n S, F o wl er K, P o mi a n k o ws ki A ( 2 0 0 4) C o n diti o n d e p e n d e n c e of s e x u al or n a m e nt si z e a n d v ari -
ati o n i n t h e st al k- e y e d fl y C yrt o di o p si s d al m a n ni ( Di pt er a: Di o p si d a e). E v ol uti o n 5 8: 1 0 3 8 – 1 0 4 6
A ut h or's p ers o n al c o p y
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D alr y m pl e R L, K e m p DJ, Fl or e s- M or e n o H, L a ff a n S W, W hit e T E, H e m mi n g s F A, Ti n d all M L, M ol e s 
A T ( 2 0 1 5) Bir d s, b utt er fli e s a n d fl o w er s i n t h e tr o pi c s ar e n ot m or e c ol o urf ul t h a n t h o s e at hi g h er 
l atit u d e s. Gl o b E c ol Bi o g e o gr 2 4: 1 4 2 4 – 1 4 3 2
Di x o n A F G, H o n ě k A, K eil P, K ot el a M A A, Ši zli n g A L, J ar o ší k V ( 2 0 0 9) R el ati o n s hi p b et w e e n t h e mi n -
i m u m a n d m a xi m u m t e m p er at ur e t hr e s h ol d s f or d e v el o p m e nt i n i n s e ct s. F u n ct E c ol 2 3: 2 5 7 – 2 6 4
E g u c hi E, M e y er- R o c h o w V B ( 1 9 8 3) Ultr a vi ol et p h ot o gr a p h y of f ort y-t hr e e s p e ci e s of l e pi d o pt er a r e pr e -
s e nti n g t e n f a mili e s. A n n ot Z o ol J p n 5 6: 1 0 – 1 8
E n dl er  J A  ( 1 9 8 1)  A n  o v er vi e w  of  t h e  r el ati o n s hi p s  b et w e e n  mi mi cr y  a n d  cr y p si s.  Bi ol  J  Li n n  S o c  
1 6: 2 5 – 3 1
F erri s C D ( 1 9 7 2) Ultr a vi ol et p h ot o gr a p h y a s a n a dj u n ct t o t a x o n o m y. J L e pi d S o c 2 6: 2 1 0 – 2 1 5
Fi s c h er K, K arl I ( 2 0 1 0) E x pl ori n g pl a sti c a n d g e n eti c r e s p o n s e s t o t e m p er at ur e v ari ati o n u si n g c o p p er 
b utt er fli e s. Cli m R e s 4 3: 1 7 – 3 0
Fl eis h m a n LJ, L o e w E R, W hiti n g MJ ( 2 0 1 1) Hi g h s e nsiti vit y t o s h ort w a v el e n gt hs i n a li z ar d a n d i m pli c a -
ti o ns f or u n d erst a n di n g t h e e v ol uti o n of vis u al s yst e ms i n li z ar ds. Pr o c R S o c L o n d B 2 7 8: 2 8 9 1 – 2 8 9 9
F or d y c e J A, Ni c e C C, F ori st er M L, S h a pir o A M ( 2 0 0 2) T h e si g ni fi c a n c e of wi n g p att er n di v er sit y i n t h e 
L y c a e ni d a e: m at e di s cri mi n ati o n b y t w o r e c e ntl y di v er g e d s p e ci e s. J E v ol Bi ol 1 5: 8 7 1 – 8 7 9
Fri b er g M, V o n g v a ni c h N, B or g- K arl s o n A- K, K e m p DJ, M eril ait a S, Wi kl u n d C ( 2 0 0 8) F e m al e m at e 
c h oi c e  d et er mi n e s  r e pr o d u cti v e  i s ol ati o n  b et w e e n  s y m p atri c  b utt er fli e s.  B e h a v  E c ol  S o ci o bi ol  
6 2: 8 7 3 – 8 8 6
F u k a n o Y, S at o h T, Hir ot a T, Ni s hi d e Y, O b ar a Y ( 2 0 1 2) G e o gr a p hi c e x p a n si o n of t h e c a b b a g e b utt er fl y 
(Pi e ri s r a p a e ) a n d t h e e v ol uti o n of hi g hl y U V-r e fl e cti n g f e m al e s. I n s e ct S ci 1 9: 2 3 9 – 2 4 6
G al v á n I ( 2 0 1 1) Ultr a vi ol et- bl u e pl u m a g e c ol o ur ati o n c a n b e p er c ei v e d as a n i n di c at or of fl u ct u ati n g as y m -
m etr y b y Bl u e Tits ( C y a nist es c a er ul e us ). J Or nit h ol 1 5 2: 2 2 3 – 2 3 0
G hir a d ell a H, A n es h a nsl e y D, Eis n er T, Sil b er gli e d R E, Hi nt o n H E ( 1 9 7 2) Ultr a vi ol et r e fl e cti o n of a m al e 
b utt er fl y: i nt erf er e n c e c ol or c a us e d b y t hi n-l a y er el a b or ati o n of wi n g s c al es. S ci e n c e 1 7 8: 1 2 1 4 – 1 2 1 7
Gi b b s M, Br e u k er CJ ( 2 0 0 6) E ff e ct of l ar v al-r e ari n g d e n sit y o n a d ult lif e- hi st or y tr ait s a n d d e v el o p m e n -
t al st a bilit y of t h e d or s al e y e s p ot p att er n i n t h e s p e c kl e d w o o d b utt er fl y, P a r a r g e a e g e ri a . E nt o m ol 
E x p A p pl 1 1 8: 4 1 – 4 7
Gl a e s er G, P a ul u s H F, N a c hti g all W ( 2 0 1 7) Crit eri a of e v ol uti o n. I n: Gl a e s er G, P a ul u s H F, N a c hti g all 
W ( e d s) T h e e v ol uti o n of fli g ht. S pri n g er, C h a m, p p 8 7 – 1 2 2
Gr a h a m J, Ö z e n er B ( 2 0 1 6) Fl u ct u ati n g a s y m m etr y of h u m a n p o p ul ati o n s: a r e vi e w. S y m m etr y 8: 1 5 4
Gr a h a m J H, R a z S, H el- Or H, N e v o E ( 2 0 1 0) Fl u ct u ati n g a s y m m etr y: m et h o d s, t h e or y, a n d a p pli c ati o n s. 
S y m m etr y 2: 4 6 6 – 5 4 0
H art N S, V or o b y e v M ( 2 0 0 5) M o d elli n g oil dr o pl et a b s or pti o n s p e ctr a a n d s p e ctr al s e n siti viti e s of bir d 
c o n e p h ot or e c e pt or s. J C o m p P h ysi ol A N e ur o et h ol S e n s N e ur al B e h a v P h ysi ol 1 9 1: 3 8 1 – 3 9 2
H er m a n J R, Kr ot k o v N, C el ari er E, L ar k o D, L a b o w G ( 1 9 9 9) Distri b uti o n of U V r a di ati o n at t h e E art h’s 
s urf a c e fr o m T O M S- m e as ur e d U V- b a c k s c att er e d r a di a n c es. J G e o p h ys R es At m os 1 0 4: 1 2 0 5 9 – 1 2 0 7 6
Hij m a n s RJ, C a m er o n S E, P arr a J L, J o n e s P G, J ar vi s A ( 2 0 0 5) Ver y hi g h r e s ol uti o n i nt er p ol at e d cli m at e 
s urf a c e s f or gl o b al l a n d ar e a s. I nt J Cli m at ol 2 5: 1 9 6 5 – 1 9 7 8
Hi y a m a A, T air a W, Ot a ki J M ( 2 0 1 2) C ol or- p att er n e v ol uti o n i n r e s p o n s e t o e n vir o n m e nt al str e s s i n b ut -
t er fli e s. Fr o nt G e n et 3: 1 5
H u nt S, C ut hill I C, B e n n ett A T, C h ur c h S C, P artri d g e J C ( 2 0 0 1) I s t h e ultr a vi ol et w a v e b a n d a s p e ci al 
c o m m u ni c ati o n c h a n n el i n a vi a n m at e c h oi c e ? J E x p Bi ol 2 0 4: 2 4 9 9 – 2 5 0 7
I m af u k u M ( 2 0 0 8) Vari ati o n i n U V li g ht r e fl e ct e d fr o m t h e wi n g s of F a v o ni u s  a n d Q u e r c u si a  b utt er fli e s. 
E nt o m ol S ci 1 1: 7 5 – 8 0
I w a s a Y, P o mi a n k o ws ki A ( 1 9 9 5) C o nti n u al c h a n g e i n m at e pr ef er e n c e s. N at ur e 3 7 7: 4 2 0 – 4 2 2
K e m p DJ ( 2 0 0 6 a) H ei g ht e n e d p h e n ot y pi c v ari ati o n a n d a g e- b a s e d f a di n g of ultr a vi ol et b utt er fl y wi n g 
c ol or ati o n. E v ol E c ol R e s 8: 5 1 5 – 5 2 7
K e m p DJ ( 2 0 0 6 b) Ultr a vi ol et or n a m e nt ati o n a n d m al e m ati n g s u c c e s s i n a hi g h- d e n sit y a s s e m bl a g e of 
t h e b utt er fl y C oli a s e u r yt h e m e . J I n s e ct B e h a v 1 9: 6 6 9 – 6 8 4
K e m p DJ ( 2 0 0 7) F e m al e b utt er fli e s pr ef er m al e s b e ari n g bri g ht iri d e s c e nt or n a m e nt ati o n. Pr o c R S o c 
L o n d B 2 7 4: 1 0 4 3 – 1 0 4 7
K e m p DJ ( 2 0 0 8 a) F e m al e m ati n g bi a s e s f or bri g ht ultr a vi ol et iri d e s c e n c e i n t h e b utt er fl y E u r e m a h e c a b e  
( Pi eri d a e). B e h a v E c ol 1 9: 1 – 8
K e m p DJ ( 2 0 0 8 b) R e s o ur c e- m e di at e d c o n diti o n d e p e n d e n c e i n s e x u all y di c hr o m ati c b utt er fl y wi n g c ol -
or ati o n. E v ol uti o n 6 2: 2 3 4 6 – 2 3 5 8
K e m p DJ, M a c e d o ni a J M ( 2 0 0 6) Str u ct ur al ultr a vi ol et or n a m e nt ati o n i n t h e b utt er fl y H y p oli m n a s b oli n a  
L. ( N y m p h ali d a e): vi s u al, m or p h ol o gi c al a n d e c ol o gi c al pr o p erti e s. A u st J Z o ol 5 4: 2 3 5 – 2 4 4
K e m p  DJ,  R ut o ws ki  R L  ( 2 0 0 7)  C o n diti o n  d e p e n d e n c e,  q u a ntit ati v e  g e n eti c s,  a n d  t h e  p ot e nti al  si g n al 
c o nt e nt of iri d e s c e nt ultr a vi ol et b utt er fl y c ol or ati o n. E v ol uti o n 6 1: 1 6 8 – 1 8 3
A ut h or's p ers o n al c o p y
E v ol uti o n ar y E c ol o g y
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K e m p DJ, R ut o ws ki R L ( 2 0 1 1) T h e R ol e of c ol or ati o n i n m at e c h oi c e a n d s e x u al i nt er a cti o n s i n b utt er -
fli e s. A d v St u d y B e h a v 4 3: 5 5 – 9 2
K e m p DJ, R ut o ws ki R L, M e n d o z a M ( 2 0 0 5) C ol o ur p att er n e v ol uti o n i n b utt er fli es: a p h yl o g e n eti c a n al ysis 
of str u ct ur al ultr a vi ol et a n d m el a ni c m ar ki n gs i n N ort h A m eri c a n s ul p h urs. E v ol E c ol R es 7: 1 3 3 – 1 4 1
K e m p DJ, V u k usi c P, R ut o ws ki R L ( 2 0 0 6) Str ess- m e di at e d c o v ari a n c e b et w e e n n a n o-str u ct ur al ar c hit e ct ur e 
a n d ultr a vi ol et b utt er fl y c ol or ati o n. F u n ct E c ol 2 0: 2 8 2 – 2 8 9
K e m p DJ, H er b erst ei n M E, Gr et h er G F ( 2 0 1 2) U nr a v eli n g t h e tr u e c o m pl e xit y of c ostl y c ol or si g n ali n g. 
B e h a v E c ol 2 3: 2 3 3 – 2 3 6
Kl eis n er K, K o č n ar T, T ur e č e k P, St ell a D, A k o k o R M, Tř e bi c k ý V, H a vlí č e k J ( 2 0 1 7) Afri c a n a n d E ur o -
p e a n p er c e pti o n of Afri c a n f e m al e attr a cti v e n ess. E v ol H u m B e h a v 3 8: 7 4 4 – 7 5 5
Kli n g e n b er g C P ( 2 0 1 1) M or p h oJ: a n i nt e gr at e d s oft w ar e p a c k a g e f or g e o m etri c m or p h o m etri cs. M ol E c ol 
R es o ur 1 1: 3 5 3 – 3 5 7
Kli n g e n b er g C P ( 2 0 1 5) A n al y zi n g fl u ct u ati n g as y m m etr y wit h g e o m etri c m or p h o m etri cs: c o n c e pts, m et h -
o ds, a n d a p pli c ati o ns. S y m m etr y 7: 8 4 3 – 9 3 4
Kli n g e n b er g  C P  ( 2 0 1 6)  Si z e,  s h a p e,  a n d  f or m:  c o n c e pts  of  all o m etr y  i n  g e o m etri c  m or p h o m etri cs.  D e v  
G e n es E v ol 2 2 6: 1 1 3 – 1 3 7
Kli n g e n b er g  C P,  M cI nt yr e  G S  ( 1 9 9 8)  G e o m etri c  m or p h o m etri cs  of  d e v el o p m e nt al  i nst a bilit y:  a n al y zi n g  
p att er ns of fl u ct u ati n g as y m m etr y wit h Pr o cr ust es m et h o ds. E v ol uti o n 5 2: 1 3 6 3 – 1 3 7 5
Kli n g e n b er g C P, B arl u e n g a M, M e y er A ( 2 0 0 2) S h a p e a n al ysis of s y m m etri c str u ct ur es: q u a ntif yi n g v ari a -
ti o n a m o n g i n di vi d u als a n d as y m m etr y. E v ol uti o n 5 6: 1 9 0 9 – 1 9 2 0
K n utt ell H, Fi e dl er K ( 2 0 0 0) O n t h e us e of ultr a vi ol et p h ot o gr a p h y a n d ultr a vi ol et wi n g p att er ns i n b utt er fl y 
m or p h ol o g y a n d t a x o n o m y. J L e pi d S o c 5 4: 1 3 7 – 1 4 4
K o m ár e k S ( 2 0 0 3) Mi mi cr y, a p os e m atis m a n d r el at e d p h e n o m e n a: mi m etis m i n n at ur e a n d t h e hist or y of its 
st u d y. Li n c o m E ur o p a, M ü n c h e n
K u dr n a O ( 1 9 7 5) A r e visi o n of t h e g e n us G o n e pt er y x L e a c h ( L e p., Pi eri d a e). E nt o m ol G a z 2 6: 3 – 3 7
L e a m y LJ, Kli n g e n b er g C P ( 2 0 0 5) T h e g e n eti cs a n d e v ol uti o n of fl u ct u ati n g as y m m etr y. A n n u R e v E c ol 
E v ol S yst 3 6: 1 – 2 1
L e ns L U C, Va n D o n g e n S, K ar k S, M att h ys e n E ( 2 0 0 2) Fl u ct u ati n g as y m m etr y as a n i n di c at or of fit n ess: 
c a n w e bri d g e t h e g a p b et w e e n st u di es ? Bi ol R e v 7 7: 2 7 – 3 8
Li m M L M, L a n d M F, Li D ( 2 0 0 7) S e x-s p e ci fi c U V a n d fl u or es c e n c e si g n als i n j u m pi n g s pi d ers. S ci e n c e 
3 1 5: 4 8 1
L os e y G S, Cr o ni n T W, G ol ds mit h T H, H y d e D, M ars h all NJ, M c F arl a n d W N ( 1 9 9 9) T h e U V vis u al w orl d 
of fis h es: a r e vi e w. J Fis h Bi ol 5 4: 9 2 1 – 9 4 3
L u k ht a n o v V A, K a n d ul N P, Pl ot ki n J B, D a nt c h e n k o A V, H ai g D, Pi er c e N E ( 2 0 0 5) R ei nf or c e m e nt of pr e-
z y g oti c is ol ati o n a n d k ar y ot y p e e v ol uti o n i n A gr o di a et us b utt er fli es. N at ur e 4 3 6: 3 8 5 – 3 8 9
M ar di a K V ( 2 0 0 5) St atisti c al ass ess m e nt of bil at er al s y m m etr y of s h a p es. Bi o m etri k a 9 2: 2 4 9 – 2 5 0
M ats u n o H ( 1 9 8 8) T h e ultr a vi ol et r e fl e ct a n c e p att er n of t h e g e n us G o n e pt er y x  ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e) a n d 
ist a d a pti v e si g ni fi c a n c e. Tr a ns L e pi d S o c J p n 3 9: 1 4 9 – 1 6 5
M a z o k hi n- P ors h n y a k o v G A ( 1 9 5 7) R e fl e cti n g pr o p erti es of b utt er fl y wi n gs a n d t h e r ol e of ultr a- vi ol et r a ys 
i n t h e visi o n of i ns e cts. Bi o p h ysi cs 2: 2 8 5 – 2 9 6
M esli n C, C h er wi n T S, Pl a k k e M S, S m all B S, G o et z BJ, M or e h o us e NI, Cl ar k N L ( 2 0 1 7) Str u ct ur al c o m -
pl e xit y a n d m ol e c ul ar h et er o g e n eit y of a b utt er fl y ej a c ul at e r e fl e ct a c o m pl e x hist or y of s el e cti o n. 
Pr o c N atl A c a d S ci U S A. htt ps  :// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ g e b. 1 2 3 6 8 
M e y er- R o c h o w  V B  ( 1 9 9 1)  Di ff er e n c es  i n  ultr a vi ol e t  wi n g  p att er ns  i n  t h e  N e w  Z e al a n d  l y c a e ni d  b utt er-
fli es L y c a e n a s al usti us , L. r a u p ar a h a , a n d L. f er e d a yi  as a li k el y is ol ati n g m e c h a nis m. J R S o c N Z 
2 1: 1 6 9 – 1 7 7
M e y er- R o c h o w V B, J är vil e ht o M ( 1 9 9 7) Ultr a vi ol et c ol o urs i n Pi eris n a pi  fr o m N ort h er n a n d S o ut h er n Fi n-
l a n d: ar cti c f e m al es ar e t h e bri g ht est! N at ur wiss e ns c h aft e n 8 4: 1 6 5 – 1 6 8
M øll er A P, P o mi a n k o ws ki A ( 1 9 9 3) Fl u ct u ati n g as y m m etr y a n d s e x u al s el e cti o n. G e n eti c a 8 9: 2 6 7 – 2 7 9
M or e h o us e NI, R ut o ws ki R L ( 2 0 1 0) D e v el o p m e nt al r es p o ns es t o v ari a bl e di et c o m p ositi o n i n a b utt er fl y: 
t h e r ol e of nitr o g e n, c ar b o h y dr at es a n d g e n ot y p e. Oi k os 1 1 9: 6 3 6 – 6 4 5
M or e h o us e NI, V u k usi c P, R ut o ws ki R ( 2 0 0 7) Pt eri n pi g m e nt gr a n ul es ar e r es p o nsi bl e f or b ot h br o a d b a n d 
li g ht s c att eri n g a n d w a v el e n gt h s el e cti v e a bs or pti o n i n t h e wi n g s c al es of pi eri d b utt er fli es. Pr o c R 
S o c L o n d B 2 7 4: 3 5 9 – 3 6 6
M o u c h et S R, V u k usi c P ( 2 0 1 8) Str u ct ur al c ol o urs i n l e pi d o pt er a n s c al es. I n: Ffr e n c h- C o nst a nt R H ( e d) B ut -
t er fl y wi n g p att er ns a n d mi mi cr y. Els e vi er, A mst er d a m, p p 1 – 5 3
N e kr ut e n k o Y P ( 1 9 6 4) T h e hi d d e n wi n g- p att er n of s o m e P al e ar cti c s p e ci es of G o n e pt er y x  a n d its t a x o -
n o mi c v al u e. J R es L e pi d 3: 6 5 – 6 8
N e kr ut e n k o  Y P  ( 1 9 6 8)  P h yl o g e n y  a n d  g e o gr a p hi c al  distri b uti o n  of  t h e  g e n us  G o n e pt er y x  ( L e pi d o pt er a,  
Pi eri d a e): a n att e m pt of st u d y i n hist ori c al z o o g e o gr a p h y. N a u k o v a D u m k a, Ki e v
A ut h or's p ers o n al c o p y
E v ol uti o n ar y E c ol o g y  
1 3
N e kr ut e n k o Y P ( 1 9 7 2) A n e w s u bs p e ci es of G o n e pt er y x a mi nt h a  ( Pi eri d a e) fr o m Y u n n a n, m ai nl a n d C hi n a, 
wit h c o m p ar ati v e n ot es. J R es L e pi d 1 1: 2 3 5 – 2 4 0
O b ar a  Y  ( 1 9 7 0)  St u di es  o n  t h e  m ati n g  b e h a vi or  of  t h e  W hit e  C a b b a g e  B utt er fl y  Pi eris  r a p a e  cr u ci v or a  
B ois d u v al III. N e ar- ultr a- vi ol et r e fl e cti o n as t h e si g n al of i ntr as p e ci fi c c o m m u ni c ati o n. Z V gl P h ysi ol 
6 9: 9 9 – 1 1 6
O b ar a Y, M aj er us M E N ( 2 0 0 0) I niti al m at e r e c o g niti o n i n t h e Britis h c a b b a g e b utt er fl y, Pi eris r a p a e r a p a e . 
Z o ol S ci 1 7: 7 2 5 – 7 3 0
O b ar a Y, O z a w a G, F u k a n o Y ( 2 0 0 8) G e o gr a p hi c v ari ati o n i n ultr a vi ol et r e fl e ct a n c e of t h e wi n gs of t h e 
f e m al e c a b b a g e b utt er fl y, Pi eris r a p a e . Z o ol S ci 2 5: 1 1 0 6 – 1 1 1 0
O b ar a Y, Wat a n a b e K, S at o h T ( 2 0 1 0) U V r e fl e ct a n c e of i nt er-s u bs p e ci fi c h y bri d f e m al es o bt ai n e d b y cr oss -
i n g c a b b a g e b utt er fli es fr o m J a p a n (Pi eris r a p a e cr u ci v or a ) wit h t h os e fr o m N e w Z e al a n d (P. r a p a e 
r a p a e ). E nt o m ol S ci 1 3: 1 5 6 – 1 5 8
Ö d e e n A, H åst a d O ( 2 0 1 3) T h e p h yl o g e n eti c distri b uti o n of ultr a vi ol et s e nsiti vit y i n bir ds. B M C E v ol Bi ol 
1 3: 3 6
Oli v er  J C,  M o nt eir o  A  ( 2 0 1 1)  O n  t h e  ori gi ns  of  s e x u al  di m or p his m  i n  b utt er fli es.  Pr o c  R  S o c  L o n d  B  
2 7 8: 1 9 8 1 – 1 9 8 8
Ol ofss o n M, Valli n A, J a k o bss o n S, Wi kl u n d C ( 2 0 1 0) M ar gi n al e y es p ots o n b utt er fl y wi n gs d e fl e ct bir d 
att a c k s u n d er l o w li g ht i nt e nsiti es wit h U V w a v el e n gt hs. P L o S O N E 5: e 1 0 7 9 8
Os ori o D, V or o b y e v M ( 2 0 0 8) A r e vi e w of t h e e v ol uti o n of a ni m al c ol o ur visi o n a n d vis u al c o m m u ni c ati o n 
si g n als. Vis R es 4 8: 2 0 4 2 – 2 0 5 1
O u d e m a ns J T ( 1 9 0 3) Et u d es s ur l a p ositi o n d e r e p os c h e z l es L e pi d o pt er es. Ver h a n d eli n g e n d er K o ni n klij k e 
A k a d e mi e v a n Wet e ns c h a p p e n, A mst er d a m
P ai nti n g CJ, R aj a m o h a n G, C h e n Z, Z e n g H, Li D ( 2 0 1 6) It t a k es t w o p e a k s t o t a n g o: t h e i m p ort a n c e of 
U V B a n d U V A i n s e x u al si g n alli n g i n j u m pi n g s pi d ers. A ni m B e h a v 1 1 3: 1 3 7 – 1 4 6
P al m er R A, Str o b e c k C ( 2 0 0 3) Fl u ct u ati n g as y m m etr y a n al ys es r e visit e d. I n: P ol a k M ( e d) D e v el o p m e nt al 
I nst a bilit y ( DI): c a us es a n d C o ns e q u e n c es. O xf or d U ni v ersit y Pr ess, O xf or d, p p 2 7 9 – 3 1 9
P a p k e R, K e m p D, R ut o ws ki R ( 2 0 0 7) M ulti m o d al si g n alli n g: str u ct ur al ultr a vi ol et r e fl e ct a n c e pr e di cts m al e 
m ati n g s u c c ess b ett er t h a n p h er o m o n es i n t h e b utt er fl y C oli as e ur yt h e m e  L. ( Pi eri d a e). A ni m B e h a v 
7 3: 4 7 – 5 4
P e c h á č e k P, St ell a D, K eil P, Kl eis n er K ( 2 0 1 4) E n vir o n m e nt al e ff e cts o n t h e s h a p e v ari ati o n of m al e ultr a -
vi ol et p att er ns i n t h e Bri mst o n e b utt er fl y ( G o n e pt er y x r h a m ni , Pi eri d a e, L e pi d o pt er a). N at ur wiss e n-
s c h aft e n 1 0 1: 1 0 5 5 – 1 0 6 3
Piri h P, Wilts B D, St a v e n g a D G ( 2 0 1 1) S p ati al r e fl e cti o n p att er ns of iri d es c e nt wi n gs of m al e pi eri d b utt er -
fli es: c ur v e d s c al es r e fl e ct at a wi d er a n gl e t h a n fl at s c al es. J C o m p P h ysi ol A N e ur o et h ol S e ns N e ur al 
B e h a v P h ysi ol 1 9 7: 9 8 7 – 9 9 7
P ol a k M, St ar m er W T ( 2 0 0 5) E n vir o n m e nt al ori gi ns of s e x u all y s el e ct e d v ari ati o n a n d a criti q u e of t h e fl u c -
t u ati n g as y m m etr y-s e x u al s el e cti o n h y p ot h esis. E v ol uti o n 5 9: 5 7 7 – 5 8 5
P o ult o n E B ( 1 8 9 0) C ol o urs of a ni m als: t h eir m e a ni n g a n d us e, es p e ci all y c o nsi d er e d i n t h e c as e of i ns e cts. 
D. A p pl et o n & C o m p a n y, N e w Y or k
R D e v el o p m e nt C or e T e a m ( 2 0 1 5) R: a l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or st atisti c al c o m p uti n g. R F o u n d ati o n 
f or St atisti c al C o m p uti n g, Vi e n n a, A ustri a. htt ps  :// w w w. R- pr oj e ct. or g/
R e mi n gt o n C L ( 1 9 7 3) Ultr a vi ol et r e fl e ct a n c e i n mi mi cr y a n d s e x u al si g n als i n t h e L e pi d o pt er a. J N Y E nt o -
m ol S o c 8 1: 1 2 4
R o hlf FJ ( 2 0 1 3 a) T ps Di g ( v ersi o n 2. 1 7). D e p art m e nt of E c ol o g y a n d E v ol uti o n, St at e U ni v ersit y of N e w 
Y or k at St o n y Br o o k
R o hlf FJ ( 2 0 1 3 b) T ps R el w ( v ersi o n 1. 5 3). D e p art m e nt of E c ol o g y a n d E v ol uti o n, St at e U ni v ersit y of N e w 
Y or k at St o n y Br o o k
R ot hs c hil d M ( 1 9 8 1) T h e mi mi cr ats m ust m o v e wit h t h e ti m es. Bi ol J Li n n S o c 1 6: 2 1 – 2 3
R ut o ws ki R L ( 1 9 7 7) T h e us e of vis u al c u es i n s e x u al a n d s p e ci es dis cri mi n ati o n b y m al es of t h e s m all s ul -
p h ur b utt er fl y E ur e m a lis a  (l e pi d o pt er a, pi eri d a e). J C o m p P h ysi ol 1 1 5: 6 1 – 7 4
R ut o ws ki R L, K e m p DJ ( 2 0 1 7) F e m al e iri d es c e nt c ol o ur or n a m e nt ati o n i n a b utt er fl y t h at dis pl a ys m ut u al 
or n a m e nt ati o n: is it a s e x u al si g n al ? A ni m B e h a v 1 2 6: 3 0 1 – 3 0 7
R ut o ws ki R L, Gil c hrist G W, T er k a ni a n B ( 1 9 8 7) F e m al e b utt er fli es m at e d wit h r e c e ntl y m at e d m al es s h o w 
r e d u c e d r e pr o d u cti v e o ut p ut. B e h a v E c ol S o ci o bi ol 2 0: 3 1 9 – 3 2 2
R ut o ws ki  R L,  M a c e d o ni a  J M,  M or e h o us e  N,  T a yl or- T aft  L  ( 2 0 0 5)  Pt eri n  pi g m e nts  a m plif y  iri d es c e nt  
ultr a vi ol et  si g n al  i n  m al es  of  t h e  or a n g e  s ul p h ur  b utt er fl y,  C oli as  e ur yt h e m e .  Pr o c  R  S o c  L o n d  B  
2 7 2: 2 3 2 9 – 2 3 3 5
R ut o ws ki R L, M a c e d o ni a J M, M err y J W, M or e h o us e NI, Yt urr al d e K, T a yl or- T aft L, G a al e m a D, K e m p 
DJ, P a p k e R S ( 2 0 0 7) Iri d es c e nt ultr a vi ol et si g n al i n t h e or a n g e s ul p h ur b utt er fl y ( C oli as e ur yt h e m e ): 
s p ati al, t e m p or al a n d s p e ctr al pr o p erti es. Bi ol J Li n n S o c 9 0: 3 4 9 – 3 6 4
A ut h or's p ers o n al c o p y
E v ol uti o n ar y E c ol o g y
1 3
S c h o c h R R ( 2 0 1 0) Ri e dl’s b ur d e n a n d t h e b o d y pl a n: s el e cti o n, c o nstr ai nt, a n d d e e p ti m e. J E x p Z o ol B M ol 
D e v E v ol 3 1 4 B: 1 – 1 0
S c ott T A ( 1 9 7 2) M ati n g of b utt er fli es. J R es L e pi d o pt er a 1 1: 9 9 – 1 2 7
S h a w k e y M D, M or e h o us e NI, V u k usi c P ( 2 0 0 9) A pr ot e a n p al ett e: c ol o ur m at eri als a n d mi xi n g i n bir ds a n d 
b utt er fli es. J R S o c I nt erf a c e 6: 2 2 1 – 2 3 1
S h e e h a n MJ, Ti b b etts E A ( 2 0 1 1) C o n diti o n d e p e n d e n c e a n d t h e ori gi ns of el e v at e d fl u ct u ati n g as y m m etr y 
i n q u alit y si g n als. B e h a v E c ol 2 2: 1 1 6 6 – 1 1 7 2
S hi m mi O, M ats u d a S, H at a k e y a m a M ( 2 0 1 4) I nsi g hts i nt o t h e m ol e c ul ar m e c h a nis ms u n d erl yi n g di v ersi -
fi e d wi n g v e n ati o n a m o n g i ns e cts. Pr o c R S o c L o n d B 2 8 1: 2 0 1 4 0 2 6 4
Sil b er gli e d R E ( 1 9 7 9) C o m m u ni c ati o n i n t h e ultr a vi ol et. A n n u R e v E c ol S yst 1 0: 3 7 3 – 3 9 8
Sil b er gli e d R E ( 1 9 8 4) Vis u al c o m m u ni c ati o n a n d s e x u al s el e cti o n a m o n g b utt er fli es. I n: Va n e- Wri g ht RI, 
A c k er y P R ( e ds) T h e bi ol o g y of b utt er fli es. A c a d e mi c Pr ess, L o n d o n, p p 2 0 7 – 2 2 3
Sil b er gli e d R E, T a yl or O R ( 1 9 7 3) Ultr a vi ol et di ff er e n c es b et w e e n t h e s ul p h ur b utt er fli es, C oli as e ur yt h e m e  
a n d C. p hil o di c e , a n d a p ossi bl e is ol ati n g m e c h a nis m. N at ur e 2 4 1: 4 0 6 – 4 0 8
Sil b er gli e d R E, T a yl or O R ( 1 9 7 8) Ultr a vi ol et r e fl e cti o n a n d its b e h a vi or al r ol e i n c o urts hi p of s ulf ur b ut -
t er fli es C oli as E ur yt h e m e  a n d C. P hil o di c e  ( L e pi d o pt er a, Pi eri d a e). B e h a v E c ol S o ci o bi ol 3: 2 0 3 – 2 4 3
St a v e n g a D G ( 2 0 1 4) T hi n fil m a n d m ultil a y er o pti cs c a us e str u ct ur al c ol ors of m a n y i ns e cts a n d bir ds. M at er 
T o d a y Pr o c 1: 1 0 9 – 1 2 1
St a v e n g a  D,  Ari k a w a  K  ( 2 0 0 6)  E v ol uti o n  of  c ol or  a n d  visi o n  of  b utt er fli es.  Art hr o p o d  Str u ct  D e v  
3 5: 3 0 7 – 3 1 8
St a v e n g a D G, Gir al d o M A, H o e n d ers BJ ( 2 0 0 6) R e fl e ct a n c e a n d tr a ns mitt a n c e of li g ht s c att eri n g s c al es 
st a c k e d o n t h e wi n gs of pi eri d b utt er fli es. O pt E x pr ess 1 4: 4 8 8 0 – 4 8 9 0
St ell a D, F alt ý n e k Fri c Z, Ri n d os M, Kl eis n er K, P e c h á č e k P ( 2 0 1 8 a) Distri b uti o n of ultr a vi ol et or n a m e nts 
i n C oli as  b utt er fli es ( L e pi d o pt er a: Pi eri d a e). E n vir o n E nt o m ol 4 7: 1 3 4 4 – 1 3 5 4
St ell a D, P e c h á č e k P, M e y er- R o c h o w V B, Kl eis n er K ( 2 0 1 8 b) U V r e fl e ct a n c e is ass o ci at e d wit h e n vir o n -
m e nt al c o n diti o ns i n P al a e ar cti c Pi eris n a pi  ( L e pi d o pt er a: Pi eri d a e). I ns e ct S ci 2 5: 5 0 8 – 5 1 8
St e v e ns M ( 2 0 0 5) T h e r ol e of e y es p ots as a nti- pr e d at or m e c h a nis ms, pri n ci p all y d e m o nstr at e d i n t h e L e pi -
d o pt er a. Bi ol R e v 8 0: 5 7 3 – 5 8 8
T all o e n W, Va n D y c k H, L e ns L, M all et J ( 2 0 0 4) T h e c ost of m el a ni z ati o n: b utt er fl y wi n g c ol or ati o n u n d er 
e n vir o n m e nt al str ess. E v ol uti o n 5 8: 3 6 0 – 3 6 6
T o v é e MJ ( 1 9 9 5) Ultr a- vi ol et p h ot or e c e pt ors i n t h e a ni m al ki n g d o m: t h eir distri b uti o n a n d f u n cti o n. Tr e n ds 
E c ol E v ol 1 0: 4 5 5 – 4 6 0
Ts u b a ki Y, M ats u m ot o K ( 1 9 9 8) Fl u ct u ati n g as y m m etr y a n d m al e m ati n g s u c c ess i n a s p hr a gis- b e ari n g b ut -
t er fl y L u e h d or fi a j a p o ni c a  ( L e pi d o pt er a: P a pili o ni d a e). J I ns e ct B e h a v 1 1: 5 7 1 – 5 8 2
T u o m a al a M, K ait al a A, R ut o ws ki R L ( 2 0 1 2) F e m al es s h o w gr e at er c h a n g es i n wi n g c ol o ur wit h l atit u d e 
t h a n m al es i n t h e gr e e n- v ei n e d w hit e b utt er fl y, Pi eris n a pi  ( L e pi d o pt er a: Pi eri d a e). Bi ol J Li n n S o c 
1 0 7: 8 9 9 – 9 0 9
Va n e- Wri g ht RI, B o p pr é M ( 1 9 9 3) Vis u al a n d c h e mi c al si g n alli n g i n b utt er fli es: f u n cti o n al a n d p h yl o g e n eti c 
p ers p e cti v es. P hil os Tr a ns R S o c L o n d B Bi ol S ci 3 4 0: 1 9 7 – 2 0 5
Wa hl b er g N, R ot a J, Br a b y M F, Pi er c e N E, W h e at C W ( 2 0 1 4) R e vis e d s yst e m ati cs a n d hi g h er cl assi fi c ati o n 
of pi eri d b utt er fli es ( L e pi d o pt er a: Pi eri d a e) b as e d o n m ol e c ul ar d at a. Z o ol S cr 4 3: 6 4 1 – 6 5 0
Wi c k m a n P O ( 1 9 9 2) S e x u al s el e cti o n a n d b utt er fl y d esi g n — a c o m p ar ati v e st u d y. E v ol uti o n 4 6: 1 5 2 5 – 1 5 3 6
Wij n e n B, L e ert o u w er H L, St a v e n g a D G ( 2 0 0 7) C ol ors a n d pt eri n pi g m e nt ati o n of pi eri d b utt er fl y wi n gs. J 
I ns e ct P h ysi ol 5 3: 1 2 0 6 – 1 2 1 7
Wi kl u n d C, Li n df ors V, F ors b er g J ( 1 9 9 6) E arl y m al e e m er g e n c e a n d r e pr o d u cti v e p h e n ol o g y of t h e a d ult 
o v er wi nt eri n g b utt er fl y G o n e pt er y x r h a m ni  i n S w e d e n. Oi k os 7 5: 2 2 7 – 2 4 0
Wi n di g  JJ,  N yli n  S  ( 1 9 9 9)  A d a pti v e  wi n g  as y m m etr y  i n  m al es  of  t h e  s p e c kl e d  w o o d  b utt er fl y  ( P ar ar g e 
a e g eri a ) ? Pr o c R S o c L o n d B 2 6 6: 1 4 1 3 – 1 4 1 8
Z a pl et al o v á L, Z a pl et al M, K o n vi c k a M ( 2 0 1 6) H a bit at i m p a ct o n ultr a vi ol et r e fl e ct a n c e i n m ot hs. E n vir o n 
E nt o m ol 4 5: 1 3 0 0 – 1 3 0 5
A ut h or's p ers o n al c o p y
